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Introduction

La grande alose Alosa alosa Linné, 1758 et l'alose feinte Alosa fallax Lacépéde, 1803
sont deux espéces de Clupéidés anadromes (ici, le terme « anadromes » désigne des
espéces pour qui la reproduction a lieu en fleuve tandis que leur croissance est
essentiellement réalisée en mer). Les différents travaux menés sur I'écologie et la biologie
de ces espéces ont mis en évidence des traits d’histoire de vie distincts entre ces deux
espéces migratrices amphihalines (voir Bagliniére & Elie (2000) et Aprahamian et al.(2003a)
pour une synthése sur ces aspects). Cependant et comme pour beaucoup de poissons
migrateurs, la phase de dévalaison des juvéniles (encore appelés alosons) est mal connue,
notamment en ce qui concerne leur passage en milieu estuarien. C’est sur cette partie du
cycle biologique de ces deux espéces dans l'estuaire de la Gironde que se focalise ce

travail.

Le genre Alosa présente une grande plasticité écologique (Bagliniére, 2000). Méme si la
plupart des espéces de ce genre sont migratrices anadromes, certaines, lorsqu’elles y sont
contraintes, peuvent présenter des formes résidentes : c’est le cas pour la grande alose
(Collares-Pereira et al., 1999), l'alose feinte (O'Maoileidigh et al., 1988), l'alose d’été A.
aestivalis (Limburg et al., 2001).

En outre, un phénoméne d’hybridation entre la grande alose et I'alose feinte a été observé
sur différents cours d’eau (Mennesson-Boisneau & Boisneau, 1990; Boisneau et al., 1992;
Lecorre, 1999; Maitland & Lyle, 2005), produisant des individus hybrides aux caractéristiques
morphométriques, meéristiques et biométriques intermédiaires entre les deux espéces
(Mennesson-Boisneau & Boisneau, 1990).

Du fait de leur caractéristique anadrome et des distances qu’elles doivent parcourir entre
les habitats d’eau douce et les habitats marins (pour exemple, les grandes aloses sur la
Garonne peuvent se reproduire sur des zones situées prés de Toulouse, soit a plus de 300
km de la mer), ces espéces sont sensibles aux activités anthropiques, et notamment a la
construction d’ouvrages sur les axes principaux des bassins versants, qui constituent des
barriéres infranchissables pour ces espéces (Assis, 1990; Costa et al., 2001; Waldman &
Limburg, 2003). Les activités anthropiques ont ainsi généré une restriction importante de
leurs aires de répartition, aussi bien au niveau du bassin versant qu’au niveau continental
(Bagliniere, 2000). Dans le cas de la grande alose et de l'alose feinte, ces espéces ont
actuellement le statut UICN® d’espéce vulnérable au niveau international (Keith et al., 1992)
et sont inscrites dans I'annexe Il de la convention de Berne et dans les annexes Il et V de la

directive « habitats » de la communauté européenne (Aprahamian et al., 2003b; Bagliniere et

# Union Internationale pour la Conservation de la Nature
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al., 2003) d’ou leur prise en compte par le réseau Natura 2000. Alors que ces deux espéces
se trouvaient en sympatrie dans bon nombre de bassins versants comme le Rhin (De Groot,
1990), la Severn (Pays de Galles) (Aprahamian & Aprahamian, 1990), 'Oued Sebou (Maroc)
(Sabatié, 1993; Sabatié & Bagliniere, 2001), on les trouve aujourd’hui en sympatrie
essentiellement dans les cours d’eau francais, a des abondances plus fortes dans le bassin
versant Gironde-Garonne-Dordogne.

Le genre Alosa présente également un intérét économique. Il est fortement exploité par la
péche professionnelle sur 'ensemble de son aire de répartition (Bagliniére, 2000). Dans le
bassin Gironde-Garonne-Dordogne, les grandes aloses et les aloses feintes au stade adulte
sont exploitées. L’exploitation est plus importante pour la grande alose avec environ 500
tonnes péchées par an (Castelnaud et al., 2001b; Chanseau et al., 2005) représentant un
chiffre d’affaire annuel de 1,3 millions d’euros (Castelnaud et al., 2001b) tandis que pour
l'alose feinte, I'exploitation est de I'ordre de 18 tonnes/an, (Aprahamian et al., 2003b). A cette

pécherie commerciale, s’ajoute une pécherie récréative trés largement méconnue.

Le passage des juvéniles des habitats de reproduction et de croissance en eau douce a
des habitats de croissance marine (encore appelé dévalaison) est une phase importante du
cycle biologique puisque sa réussite permet aux individus d’accéder, entre autres, a des
habitats de meilleure productivité et, par la méme, de favoriser leur croissance (Gross et al.,
1988).

La dispersion® d’'un point A a un point B (qui seraient, dans notre cas : A pour les habitats
d’eau douce et B pour les habitats de croissance marine) se fait rarement de fagon simple et
linéaire. L’environnement est percu de facon différente selon les espéces en rapport avec les
profits et les colts qu’elles tirent de leur passage dans le milieu et avec le milieu lui-méme
(Wiens, 2001). La dévalaison peut étre rapide comme chez les Salmonidés Oncorhynchus
kisutch ou Salmo salar pour lesquels sa durée est de I'ordre de la dizaine de jours (Thorpe,
1994; Moore et al., 1998b). Au contraire, elle peut s’avérer beaucoup plus longue pour
d’autres espéces comme l'esturgeon européen Acipenser sturio dans l'estuaire de la
Gironde ou, aprés quelques mois en eau douce, les juvéniles passent de 4 a 7 ans en
estuaire, dévalant progressivement vers son embouchure en effectuant des allers-retours

avec l'océan avant de partir « définitivement » en mer (Rochard et al., 2001; Brosse, 2003).

Jusqu’a présent, les travaux menés sur la grande alose et 'alose feinte se sont attachés a

décrire la dévalaison : Quand les individus commencent-ils a dévaler ? Quand les individus

% terme défini au chapitre 1.
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ne dévalent-ils plus ? Quels sont les facteurs qui jouent sur le début et la fin de la dévalaison
? Jusgu’a maintenant, ce sont surtout les facteurs abiotiques tels que la température et le
débit qui ont été étudiés (Cassou-Leins & Cassou-Leins, 1981; Boigontier & Mounié, 1984;
Aprahamian, 1988; Taverny, 1991; Sabatié, 1993; Thiel et al., 1996; Bellariva, 1998; Martin
Vandembulcke, 1999). Pour la grande alose, des travaux en milieu expérimental ont permis
d’étudier les premiers mouvements des jeunes stades et la colonisation des habitats avant la
dévalaison a proprement parler (Véron et al., 2003; Jatteau et al., 2004). En revanche, les
facteurs biotiques et leur influence sur la dévalaison ont été trés peu abordés pour la grande
alose et l'alose feinte. Différents travaux sur d’autres espéces ont pourtant montré I'impact
des ressources trophiques (Deegan, 1990; Brosse, 2003), de la prédation (Gilliam & Fraser,
2001; Weisser, 2001), de la densité en congéneres (Waldman et al., 1998; Lambin et al.,
2001; Petrovskii & Bai-Lian, 2003) ou encore des caractéristiques phénotypiques de
lindividu telles que I'age, la taille ou le sexe (Limburg, 1996; Secor & Piccoli, 1996; Limburg,
2001) sur les mouvements et les migrations des individus.

La question de savoir en combien de temps les individus qui quittent leurs habitats d’eau
douce atteignent les habitats de croissance marine n’est pas clairement élucidée pour la
grande alose et l'alose feinte. Actuellement, deux hypothéses ont été émises quant a la

dévalaison des jeunes de I'année, a partir des populations de Gironde-Garonne-Dordogne :

Hypothése de stabulation ou résidence (Taverny, 1991)

Taverny (1991) a avancé I'hypothése d’une stabulation des individus en eau douce suivie
d’'une migration vers I'estuaire puis d’'une stabulation en estuaire avant la sortie en mer. Les
durées de stabulation varient entre les deux espéces : pour la grande alose, la durée du
séjour en eau douce ainsi que celle du séjour en estuaire seraient de 3 a8 6 mois. Pour I'alose
feinte, elle serait de 1 a 2 mois en eau douce et de 6 mois a un an et demi en estuaire. Selon
cette hypothése, la migration de dévalaison peut étre schématisée comme indiqué sur la Fig.
1, mettant ainsi en évidence limportance de la phase estuarienne. Une telle importance
suggére une durée du séjour en estuaire en relation avec les ressources trophiques que

contient I'estuaire.
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Fig. 1 : Schémas de migration et d’'occupation de I'espace chez la grande alose (en noir) et I'alose feinte (en rouge) de
I'estuaire de la Gironde. Les durée de stabulation en eau douce et en estuaire schématisées représentent la valeur
médiane des durées proposées par Taverny (1991). Noter que la position kilométrique des phases de stabulation ainsi
que celle de la période marine sont arbitrairement fixées. Les sites de reproduction de l'alose feinte sont arbitrairement
situés a 40km en aval des sites de reproduction de la grande alose.

Hypothéese de flux entrants et sortants (Martin Vandembulcke, 1999)

Martin Vandembulcke (1999) a étudié la dévalaison de la grande alose. A partir du suivi
des abondances en estuaire, cet auteur met en évidence des événements de fuite d’alosons
vers la mer tét dans la saison et propose des durées de séjour en estuaire variables pour
une cohorte donnée, remettant ainsi en question I'hypothése de stabulation estuarienne.
Selon cet auteur, la stabulation estuarienne observée par Taverny (1991) pourrait étre un
artéfact d0 a des flux d’individus entrants et sortants qui se compensent. Au bilan, la durée
du séjour en estuaire y serait plus bréve et plus variable. Cette hypothése marque un réle de
corridor pour l'estuaire, ou les ressources trophiques sont de moindre importance pour

expliquer la durée du séjour en estuaire.

Dans ce travail, nous chercherons a savoir laquelle de ces deux hypotheses est a retenir
ou si une troisieme doit étre proposée. Ce point est d’autant plus important que I'hypothése
de stabulation estuarienne a été retenue pour établir un modéle de dynamique de population

de la grande alose dans le bassin versant Gironde-Garonne-Dordogne (Martin
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Vandembuclke, 1999). Ce modéle permet, entre autres, de prédire le nombre de géniteurs
susceptibles de revenir & partir du nombre de juvéniles dévalants. Mieux caractériser la
dévalaison des juvéniles va permettre d’améliorer ce modéle et les prédictions qui en
découlent. En outre, les connaissances acquises sur le bassin versant Gironde-Garonne-
Dordogne pourraient étre transposées a d’autres bassins versants, notamment au bassin
versant du Rhin ou un programme de restauration de la grande alose est actuellement en

cours.

Des espéces se rencontrant dans la méme aire géographique, comme c’est le cas pour la
grande alose et 'alose feinte dans I'estuaire de la Gironde, sont dites sympatriques. Pour
coexister, les espéces sympatriques doivent occuper des niches écologiques différentes
(Ramade, 1987). La distinction peut se faire a différents niveaux. Pour exemple, nous
citerons le gaspareau Alosa pseudoharengus et 'alose d’été A. aestivalis sympatriques sur
la cbéte Est des Etats Unis qui présentent des événements de reproduction décalés dans le
temps (Loesch, 1987) et I'éperlan d’Amérique Osmerus mordax dont les populations
présentes en sympatrie dans l'estuaire du St Laurent occupent des habitats différents
(Lecomte & Dodson, 2005). Au vu des informations fournies par Taverny (1991) et des
captures régulieres dans I'estuaire de la Gironde (Girardin et al., 2004), les juvéniles de
grande alose et d’alose feinte coexistent en estuaire. Alors qu'on s’attache souvent a
comprendre les mécanismes qui permettent a deux espéces au stade adulte de coexister, il
semble également crucial de comprendre comment la coexistence se fait au stade juvénile
(Werner & Gilliam, 1984). C’est d’autant plus important que, dans le cas des espéces qui
nous occupent ici, des caractéristiques trés marquées au stade adulte (telle que les
différences de taille entre les deux espéces) sont beaucoup moins nettes au stade juvénile (il

peut y avoir des chevauchements dans les classes de taille).

La survie des individus au stade adulte dépend des caractéristiques individuelles et
environnementales. Différents facteurs affectent la mortalité aux différents stades de vie des
individus. Des facteurs tels que le débit et la température (Crecco & Savoy, 1984; Hvidsten &
Hansen, 1988; Aprahamian & Aprahamian, 2001), la disponibilité des ressources trophiques
(Post & McQueen, 1994; Leach & Houde, 1999; Limburg et al., 1999), la taille du stock
reproducteur (Lorda & Crecco, 1987), la prédation (Bailey & Houde, 1989) affectent la survie
des individus. Le moment de la dévalaison semble crucial pour le retour des individus au
stade adulte. Chez 'alose savoureuse, Limburg (2001) montre une structure démographique
différente entre les juvéniles d’alose savoureuse en cours de dévalaison et les juvéniles qui

sont effectivement revenus en eau douce quelques années plus tard au stade adulte : les
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individus nés en début et en fin de période de reproduction sont sous représentés au stade
géniteur. De méme, chez les Salmonidés tels que le saumon atlantique Salmo salar, 'omble
chevalier Salvelinus alpinus ou encore le saumon chinook Oncorhynchus tshawytscha, la
survie des individus et leur retour au stade géniteur varient selon le moment de la sortie en
mer et de leurs caractéristiques (taille du smolt et capacités osmorégulatoires, entre autres)
(Hansen & Jonsson, 1989; Beckman et al., 1999; Gulseth & Nilssen, 2000). Il est donc clair

que la réussite a la dévalaison ne concerne pas tous les individus.

Ce travail s’articule donc autour de deux questions :

19 Comment se fait la dévalaison a partir des habitats d’eau douce pour les
habitats de croissance marine chez les juvéniles de grande alose et d’alose feinte ?
Quel est le réle de 'estuaire ? Les deux espéces mettent-elles en place des tactiques

de dévalaison différentes afin de coexister ?

29 Quelles sont les caractéristiques de dévalaison favorables au retour des

individus a I'état adulte (les tactiques gagnantes) ?
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L’organisation de ce manuscrit est la suivante :

Dans le chapitre 1, le sujet d’étude est inscrit dans un cadre plus théorique. Les
hypothéses de travail sélectionnées sont présentées ainsi que I'approche utilisée pour les
tester. Un état des connaissances concernant la dévalaison du genre Alosa et

principalement de la grande alose et de 'alose feinte est dressé.

Le chapitre 2 est consacré a la présentation de la grande alose et de I'alose feinte ainsi

que du milieu d’étude, I'estuaire de la Gironde.

Le chapitre 3 présente de fagcon exhaustive la méthodologie employée pour répondre aux

questions posées.

Le chapitre 4 est le cceur de ce travail puisqu’il présente les caractéristiques de
dévalaison de la grande alose et l'alose feinte, permettant ainsi de répondre aux deux

questions posées a la fin de cette introduction.

Dans le chapitre 5, la dévalaison est replacée dans le contexte plus général des traits
d’histoire de vie. Quelle est la sensibilité des espéces par rapport a I'environnement en
fonction de leurs traits spécifiques ? Le cas présenté ici est celui de la contamination par les
métaux lourds, plus précisément, le mercure. Ce chapitre est présenté sous la forme d’un

article soumis a la revue Hydrobiologia.

Le chapitre 6 est consacré a une discussion générale et aux perspectives a envisager

suite a ce travail.
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Chapitre 1. Cadre théorique et état des connaissances

1.1 Cadre théorique de l'étude

111 Le mouvement des individus: un phénomeéne
complexe

L’étude des mouvements des organismes est une question d’écologie largement débattue
(Clobert et al., 2001; Pittman & McAlpine, 2001). La complexité de cette question est liée en
partie a la multiplicit¢ des types de mouvement, qui couvrent des échelles spatiale et
temporelle d’'un ordre de grandeur différent au sein d’'un méme cycle biologique.

Au cours de leur vie, les individus sont amenés a effectuer des mouvements de type
« horizontal » et « vertical ». Prenons le cas par exemple de lalose tyran Brevoortia
tyrannus. Les individus naissent en milieu marin et se déplacent en estuaire pour y effectuer
leur croissance (mouvement de type « horizontal »). En estuaire, les jeunes larves vivent en
surface la nuit et en profondeur le jour (mouvement de type « vertical ») (Forward et al.,
1996). Un autre exemple concerne les jeunes stades d’anguille européenne Anguilla anguilla
qui effectuent plusieurs milliers de kilométres entre leurs habitats de reproduction situés en
mer des Sargasses et leurs zones de croissance estuariennes. Durant la traversée du
plateau continental, les jeunes stades utilisent probablement une nage a la fois active et
portée par les courants (Tesch, 2003). En estuaire, les civelles utilisent le transport tidal
sélectif, grace auquel elles sont capables de coloniser les zones estuariennes plus amont
(Lambert, 2005). Ce transport est basé sur un mouvement de type vertical des individus, en
rapport avec le cycle de marée (Forward & Tankersley, 2001) : durant la marée montante,
les civelles montent dans la colonne d’eau et sont emportées par le courant. Au cours de la
marée descendante, elles se réfugient au fond, prés du substrat. Ce dernier exemple illustre
la complémentarité des mouvements puisque le mouvement horizontal est généré grace aux
mouvements verticaux effectués par les individus.

Dés les plus jeunes stades, les individus peuvent présenter une alternance de
mouvements passifs et actifs. En milieu expérimental, les larves de grande alose peu aprés
I'éclosion nagent activement vers la surface, se laissent entrainer vers le fond puis nagent a
nouveau activement une fois le fond atteint (Véron et al., 2003). Chez la truite de mer, Moore
et al. (1998a) suggerent une dévalaison passive des individus en estuaire jusque dans les

parties aval de 'estuaire ou ils vont adopter une nage active.

13
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La migration est un mouvement bien particulier. Il est défini comme un mouvement dirigé
alternatif entre deux ou plusieurs habitats qui intervient selon une périodicité réguliere (a
'échelle journaliére, saisonniére ou annuelle), @ un moment précis du cycle de vie des
individus et intéresse une large fraction de la population (Northcote, 1979; Mc Dowall, 1988).
La distinction entre migration et déplacement n’est pas toujours aisée. Chez la grande alose
par exemple, les jeunes individus effectuent des mouvements transversaux, probablement
d’origine trophique, qui les aménent a coloniser la zone rivulaire, avant d’entamer leur

migration vraie vers la mer (Taverny et al., 2000).

1.1.2 Mouvement et dispersion

Les individus qui se déplacent dans I'environnement se dispersent. La dispersion
s’applique a une multitude d’espéces, aussi bien du régne végétal qu’animal (voir Clobert et
al., 2001 pour des exemples). Définie comme « le mouvement d’'un individu depuis son lieu
de naissance jusqu’a I'endroit ou il se reproduit ou aurait du se reproduire s’il avait survécu
et trouvé un partenaire» (Howard, 1960) ou, de fagon plus générale, comme « le mouvement
des individus a partir d’'une source » (Nathan, 2001), la dispersion présente des implications
a plusieurs échelles :
e La survie, la croissance et la reproduction des individus (Cété & Pomerleau, 1985;
Frank, 1992; Sirois & Dodson, 2000)

e La composition, la structure et la dynamique des populations et des communautés
(Hanski, 2001; Cadotte & Fukami, 2005)

e La persistance, I'évolution et la distribution géographique des espéces (MacArthur &
Wilson, 1967; Speirs & Gurney, 2001)

Trois types de méthodologies peuvent étre mises en ceuvre pour appréhender la
dispersion (Nathan, 2001; Nathan et al., 2003): (1) le suivi des mouvements et de la
redistribution des individus (2) les méthodes génétiques avec l'analyse des variations sur
des marqueurs génétiques tels que les microsatellites ou I'ADNr (3) les modeéles
mathématiques avec I'établissement de courbe de dispersion (fréquence des individus par
rapport a la distance a la source).

Les individus peuvent se disperser par advection ou par diffusion. Le premier cas fait
référence a un déplacement orienté des individus, qui se traduit par différentes vagues de
migration (exemple : la migration de reproduction de la grande alose (Rochard, 2001)). Le

second cas correspond a un déplacement non orienté des individus qui se traduit par un

14
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aplatissement spatial de la distribution des individus (exemple : déplacement des anguilles

en amont de la zone de marée dynamique (Ibbotson et al., 2002; Lambert, 2005)).

1.1.3 Anadromie et dispersion

L’anadromie est I'expression d’'une stratégie qui implique, entre autres, des processus de
dispersion, des modifications de capacités osmorégulatoires, des capacités de croissance
individuelles et liées au sexe des individus. En effet, 'anadromie caractérise la migration des
individus entre des habitats d’eau douce (de reproduction et de croissance des jeunes
stades) et des habitats de croissance marine ou la plupart des espéces anadromes passe la
majeure partie de leur cycle biologique. A maturité sexuelle, les individus regagnent I'eau
douce pour se reproduire (Myers, 1949; Mc Dowall, 1988, 2001). Ceux qui survivent
retournent en mer et peuvent se reproduire ultérieurement.

Deux sens de migration sont alors observés : I'un allant de I'eau douce a la mer, l'autre en

sens inverse.

114 Pourquoi et comment changer d'habitat ?

Dans le monde vivant, les espéces adoptent différentes stratégies de vie de fagon a ce
que leurs conditions de croissance, survie, reproduction soient maximales dans un
environnement fluctuant (Gross, 1987; Stearns, 1992). Le changement d’habitat répond aux
besoins des individus qui varient au cours de I'ontogénie. En milieu tempéré, le passage des
individus entre I'eau douce et le milieu marin leur permet d’atteindre des habitats plus
productifs (Gross et al., 1988) et donc plus favorables a la croissance. En outre, en
changeant d’habitat, un individu peut se soustraire a des conditions environnementales
défavorables. Pour beaucoup d’espéces, le changement de milieu dépend de la
température. Une température trop basse ou trop faible peut nuire au bon déroulement du
cycle biologique (Elliott, 1991). Le changement d’habitat permet également de limiter la

consanguinité et la compétition entre cohortes (Lambin et al., 2001).
Mais,

Changer d’habitat n’est pas un bénéfice total pour l'individu puisqu’il doit dépenser de

I'énergie dans la nage et 'osmorégulation, I'évitement des prédateurs et est plus exposé aux
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maladies et aux parasites (Gross, 1987; Jonsson & Jonsson, 1993). En outre, en changeant

d’habitat, un individu n’est pas forcément sar de trouver mieux ailleurs.

Le changement d’habitat est bénéfique a partir du moment ou la différence entre les
bénéfices et les colts qui lui sont associés est positive (Gross, 1987). Les caractéristiques
propres aux individus ainsi que les caractéristiques du milieu (Ims & Hjermann, 2001) entrent

en compte dans le choix et la fagon de se disperser.

» Parmi les caractéristiques propres aux individus,

La taille est un facteur important. Selon Werner & Gilliam (1984), la taille d’un individu est
un élément important du changement d’habitat. Lorsqu’un individu atteint sa taille maximale
dans un habitat H1, les colts de maintien dans cet habitat deviennent supérieurs aux
bénéfices que l'individu peut en tirer. Il est alors important qu’il quitte I'habitat H1 pour un
nouvel habitat, apte a satisfaire ses nouveaux besoins et par la méme maximiser sa
croissance.

De nombreux exemples illustrent le fait que, pour un adge donné, les individus les plus
grands migrent les premiers. C’est le cas pour 'omble chevalier Salvelinus alpinus (Svenning
et al., 1992), 'omble de fontaine Salvelinus fontinalis (Thériault & Dodson, 2003), I'alose
savoureuse Alosa sapidissima (Limburg, 1996), ou encore le bar rayé Morone saxatilis
(Robichaud-LeBlanc et al., 1998). Chez certaines espéces, notamment les Salmonidés, des
formes migratrices et résidentes peuvent coexister (Klemetsen et al., 2003). Le choix de
migrer ou non repose sur I'état de 'individu (Gross, 1996). En fonction d’'un seuil associé a la
croissance ou a la taille des individus a un age donné, les individus « déterminent » leur
choix. Une croissance rapide peut entrainer une maturité sexuelle précoce et une résidence
des individus ou au contraire, favoriser la migration des individus. Tout dépend de I'espéece
et de I'environnement (Thorpe, 1987; Jonsson & Jonsson, 1993; Rikardsen et al., 1997;
Rikardsen & Elliott, 2000; Thériault & Dodson, 2003).

Les mécanismes d’adaptation a des milieux de salinité différente (Fontaine, 1975; Varsamos
et al., 2005) sont complexes et nécessitent un bon état des individus. La mise en place des
mécanismes d’osmorégulation peut étre liée a la taille des individus: pour certaines
espéces, la tolérance a la salinité augmente avec celle-ci (McCormick & Saunders, 1987).
L’acquisition d’une taille minimale avant de changer de milieu permet de minimiser les co(ts
engendrés par la mise en place de ces mécanismes (Dutil et al., 1987; McCormick &
Saunders, 1987; Stefansson et al., 2003), la demande énergétique liée a la nage (Ross et
al., 1992; Leonard et al., 1999; Stefansson et al., 2003) ou encore I'exposition a des
maladies ou des prédateurs. Selon les types de prédateurs rencontrés, il existe une fenétre

de vulnérabilité qui dépend de la taille relative du prédateur et de sa proie. Paradis et al.
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(1996) estiment que la vulnérabilité maximale d’un individu est atteinte lorsque sa taille est
10% plus petite que celle de son prédateur. Un bon taux de croissance permet aux individus
de passer moins de temps dans la fenétre de vulnérabilité, limitant ainsi les risques de
mortalité associés au prédateur en question (Werner & Gilliam, 1984; Cowan et al., 1996).
L’age peut également étre un facteur important. Chez l'alose savoureuse, pour une taille
donnée, les individus les plus agés migrent les premiers (Limburg, 1996). Chez d’autres
espéces comme la truite de mer Salmo ftrutta, Bohlin et al. (1996) ont montré que le moment
de la migration des smolts est plut6t taille dépendant que age dépendant.

Le sexe des individus doit également étre pris en compte. Les individus adoptent les
comportements qui vont leur permettre de maximiser leur fitness (c’est-a-dire leur chance de
produire des descendants féconds). La limitation du succés reproducteur varie selon le
sexe : pour les maéles, le succés reproducteur dépend essentiellement du nombre
d’opportunités d’accouplement (Hutchings & Gerber, 2002) tandis que pour les femelles, |l
est limité en premier lieu par le nombre d’ceufs qu'une femelle est capable de produire
(Stearns, 1992). D’un point de vue évolutif, une dispersion différente entre méales et femelles
entraine une réduction des risques de consanguinité et une limitation de la compétition pour
les partenaires et la ressource (Pusey, 1987; Perrin & Goudet, 2001). Bien que les
différences entre males et femelles ne soient pas toujours systématiques, on peut observer
chez les oiseaux une dispersion généralement plus forte chez les femelles que les méles
tandis que linverse est observé chez les mammiféres (Pusey, 1987). Dans le groupe des
poissons, Nagata & Irvine (1997) montrent, chez le Salmonidé Oncorhynchus masou, une
dispersion des alevins femelles vers 'aval alors que chez les alevins males, les individus
restent prés du site de lacher ou se dirigent vers 'amont. Dans les populations qui
présentent des migrants et des résidents, les males sont généralement prédominants parmi
les résidents et les femelles, dont les besoins sont supérieurs a ceux des males, parmi les

migrants (Jonsson & Jonsson, 1993).

» Pour les caractéristiques environnementales,

Plusieurs exemples illustrent leur influence. Les caractéristiques environnementales
peuvent jouer sur la taille des individus a un dge donné (Swansburg et al., 2002). Chez les
Salmonidés, Jonsson & L'Abée-Lund (1993) ont montré un gradient dans lI'adge a la
smoltification : plus précoce dans le sud que dans le nord de laire de distribution,
observation que I'on peut relier aux différences de température et de durée du jour entre le
sud et le nord. Le débit des eaux peut également influencer la migration des individus
(Berggren & Filardo, 1993). L’abondance des ressources trophiques mais aussi la densité en
congénéres sont également des facteurs importants. Sur la riviere Hudson (Etats-Unis), la

migration des individus (en terme de nombre d’individus impliqués et de distance parcourue)
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est d’autant plus forte que le nombre d’individus dans la population augmente (Waldman et
al., 1998). Il faut noter que la distinction entre I'influence des conditions environnementales
et celle des caractéristiques génétiques peut parfois étre difficile (Randall et al., 1987;
Jonsson & L'Abée-Lund, 1993).

115 La dévalaison: une phase particuliere de la
dispersion

La dévalaison est la migration des juvéniles des habitats de reproduction et de croissance
d’eau douce aux habitats de croissance en mer. Les individus se dispersent dans le sens

eau douce — mer défini au paragraphe 1.1.3.

La dispersion est constituée de trois phases : I'émigration, le transit et 'immigration
(Weisser, 2001) (Fig. 2a.). A ces phases, sont généralement associées différentes
questions comme : Quels sont les facteurs déclencheurs et inhibiteurs de
I'émigration (« cue »)? Comment se fait le transit en terme de durée, de structuration, quels
habitats sont utilisés ? Quels sont les mécanismes qui conduisent les individus a s’arréter
dans un habitat et de choisir de s’y établir ? (Harden Jones, 1984; Healey & Groot, 1987;
Quinn & Leggett, 1987; Wiens, 2001). En résumé, cela implique de comprendre comment le

milieu est vu par les organismes.

a Emigration Transit Immigration
@O — - — e - ——— - _> )
Eau douce Estuaire Milieu marin
Habitats de ]
naissance et Habitats de
croissance croissance
Q@ — = —|= = = === _> ()

b.

Fig. 2 : Schémas des différentes phases associées a la dispersion des individus (a.) et application a la phase de
dévalaison des juvéniles d’alose dans I'estuaire de la Gironde avec une focalisation particuliére sur la phase de
transit des individus en estuaire (bande jaune) (b.)

Le milieu est constitué d’'un ensemble d’habitats plus ou moins favorables selon les
exigences des espéces étudiées. Un habitat peut étre défini comme tout endroit dans lequel
un organisme vit, soit de fagon permanente ou temporaire (Krebs, 2001). En fonction du

contexte, un habitat peut étre un écosystéme, une communauté, une mosaique spatiale ou
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un simple « patch » (Hall et al., 1997). Selon la définition de Langton et al. (1996), un habitat
est dit « essentiel » lorsqu’il est une entité physique bien distincte et indispensable pour la
survie d’au moins un stade du cycle de vie de I'espéce considérée. En eau douce, les
habitats de naissance et de croissance des jeunes stades et en mer, les habitats de
croissance, sont indispensables a la survie des individus. On peut donc les qualifier
d’ «habitats essentiels ». Pour le bon fonctionnement du cycle biologique chez la grande
alose et I'alose feinte, il doit y avoir une connectivité entre ces habitats essentiels. L’estuaire
doit-il étre considéré comme un corridor de migration (au sens d’élément linéaire dont la
physionomie différe de I'environnement adjacent et qui joue un réle dans les flux d’'individus
au sein du paysage (Burel & Baudry, 2000)) ou comme un milieu dans lequel les individus se
sédentarisent, voire méme y résident lorsque la sédentarisation est de longue durée
(Stamps, 2001) (Fig. 2b.) ? Ces questions permettent un retour aux hypothéses de Taverny
(1991) et Martin Vandembulcke (1999) énoncées en introduction. Dans ce travail, nous
appelerons « migration » les mouvements entre habitats essentiels et « déplacement » les

mouvements au sein d’un habitat essentiel.

Dans le cadre de ce travail, nous avons opté pour un découpage du milieu a une échelle
spatiale relativement large, avec la distinction de trois compartiments sur la base de la
salinité : 'eau douce, I'estuaire et le milieu marin. Pour comprendre ce que représente le
séjour estuarien des jeunes aloses dans I'estuaire de la Gironde, nous avons principalement
analysé les caractéristiques d’age et de taille des individus au moment des changements de
compartiment, en tenant compte des différentes caractéristiques pouvant agir sur un

changement de milieu (partie 1.1.4).

Lorsque la fithess associée a un comportement (ou a un trait d’histoire de vie) dépend des
autres comportements dans la population, on parle d’'une compétition intraspécifique
fréquence-dépendante : la réussite d'un comportement dépend de sa fréquence dans la
population. Dans ce contexte, un comportement déterminé de fagon génétique qui maximise
la fitness est appelé une stratégie. Une stratégie est constituée de plusieurs tactiques (toutes
les actions qui vont permettre 'accomplissement de ce comportement) (Gross, 1987, 1996).
De facon plus simple, une stratégie peut étre assimilée a un programme génétique
(génotype) qui s’exprime au travers de différentes tactiques (phénotypes). Dans le cadre de

cette étude, nous avons travaillé a I'échelle de la tactique.
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1.2 La dévalaison : synthése des connaissances
chez le genre Alosa

La migration de dévalaison peut impliquer un nombre conséquent d’individus, comme
dans l'estuaire de la Gironde ou un flux important d’alosons dévale : le nombre de juvéniles
d’alose feinte, extrémement variable selon les années, est estimé entre 9,5 et 28,5 millions
pour les années 1985 et 1986 (Taverny, 1991). Pour la grande alose, il oscille entre 0,77 et
7,14 millions d’individus de 1991 a 1996 (Lambert et al., 1997; Martin Vandembulcke, 1999).

Le calcul de ce flux est conditionné par le patron de dévalaison considéré.

1.2.1 Initiation de la dévalaison

Comme pour la migration de reproduction (Leggett & Whitney, 1972; Rochard, 2001;
Acolas et al., 2006), la température est un facteur contrélant le moment de la dévalaison
(Claridge & Gardner, 1978; O'Leary & Kynard, 1986). L'initiation de la dévalaison est souvent
reliée a une diminution de la température en milieu fluvial. Chez I'alose savoureuse, les
travaux de Chittenden (1972) montrent que les jeunes ne peuvent survivre a de faibles
températures, soulignant ainsi la nécessité pour les juvéniles de quitter le milieu fluvial avant
que les conditions ne deviennent trop défavorables. Chez l'alose d’été (Alosa aestivalis) et
l'alose savoureuse, la dévalaison est amorcée lorsque les températures passent en dessous
de 21T et 19T respectivement (O'Leary & Kynard, 1 986). Au contraire, pour la grande
alose dans l'estuaire de 'Oued Sebou (Maroc), le réchauffement des eaux en été serait a
I'origine de la dévalaison des jeunes de I'année. Malgré son importance, la température n’est
pas le seul facteur impliqué dans la dévalaison. Les travaux de Limburg (1996) montrent que
la dévalaison est initiée alors que la température n’est pas encore descendue sous les 19C.
De méme, la grande alose et I'alose du Rhdne Alosa fallax rhodanensis présentent des pics
de dévalaison avant la chute automnale des températures en eau douce (Bellariva, 1998;
Martin Vandembulcke, 1999; Crivelli & Poizat, 2001).

L’augmentation du débit des eaux est un autre facteur impliqué dans la dévalaison des
juvéniles (Sabatié, 1993). Cependant, I'importance de ce facteur est variable selon les
espéces. Chez l'alose savoureuse, l'alose d’été et la grande alose, la dévalaison des
individus n’est pas toujours corrélée a une augmentation du débit des eaux (O'Leary &
Kynard, 1986; Bellariva, 1998).
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L’initiation de la dévalaison est également reliée a des facteurs biotiques. Selon Cassou-
Leins & Cassou-Leins (1981), la dévalaison des grandes aloses de I'année concerne d’abord
les individus de plus grande taille et serait liée a I'extension de la zone d’alimentation, par
diffusion de juvéniles dans le milieu fluvial jusqu’au milieu estuarien. De méme, Limburg
(1996) met en évidence une dévalaison taille-dépendante pour les juvéniles d’alose

savoureuse, avec une taille minimale a acquérir avant la migration.

1.2.2 Colonisation de I'espace en milieu fluvial

Contrairement aux travaux de Cassou-Leins et al. (1988) qui avancaient une phase de vie
sous gravier des larves de grande alose, les travaux de Véron et al. (2003) en milieu
expérimental montrent que les jeunes stades se situent préférentiellement dans la colonne
d’eau plutdt qu’au niveau du substrat et qu’ils présentent un phototropisme positif. A partir de
23 jours, les larves, qui occupaient principalement la surface, se répartissent dans toute la
colonne d'eau. En outre, jusqua l'dge de 2 semaines, les larves se placent
préférentiellement dans des endroits & vitesse de courant trés faibles (2-3cm s) et se
dispersent rapidement vers l'aval. Au dela de deux semaines, la tendance a la dérive est
moindre et les larves peuvent supporter des vitesses de courant plus élevée (4-5 cm s™)
(Jatteau et al., 2004). Lorsque les individus quittent les zones de frayére, ils commencent par
effectuer un déplacement transversal, réalisé de jour, d’origine probablement trophique
(Taverny et al., 2000).

En ce qui concerne l'alose feinte, des observations en milieu naturel et notamment dans
la partie dulgaquicole de I'estuaire de I'Elbe (Gerkens & Thiel, 2001) ont permis d’établir un
préférendum des larves d’alose feinte pour les chenaux secondaires, ou la vitesse du
courant est faible et les ressources trophiques abondantes. En outre, ils ont pu mettre en
évidence des préférendum de température différents selon le stade des larves : 17,0-20,0C
pour les plus jeunes larves et 17,0=21,5C pour le s plus agées et un évitement des zones
faiblement oxygénées (<4mg/L d’'oxygéne dissous) (Gerkens & Thiel, 2001; Aprahamian et
al., 2003a).
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1.2.3 La phase estuarienne

La grande alose

Les jeunes de l'année arrivent dans l'estuaire de la Gironde de facon progressive et
décalée dans le temps. lls sont présents en estuaire des mois de juillet/ao(t jusqu’aux mois
de janvier/février, avec des pics d’abondance généralement en période automnale/hivernale
(Boigontier & Mounié, 1984; Taverny, 1991; Martin Vandembulcke, 1999; Girardin et al.,
2002). Dans l'estuaire de I'Oued Sebou, ils sont peu abondants de juillet a septembre, leur
abondance maximale étant en décembre (Sabatié, 1993).

Jusqu’a maintenant, la présence des alosons en estuaire a été interprétée comme une
accumulation des individus depuis les premiéres apparitions constatées jusqu’au moment du
pic d’abondance, suivie d’un départ massif au cours de la période hivernale (Fig. 3). Les
individus résideraient donc en estuaire de trois a six mois (hypothése de stabulation
estuarienne de Taverny (1991), évoquée en introduction). Les travaux de Martin
Vandembulcke (1999) ont remis en question cette interprétation (hypothése des flux entrants
et sortants évoquée en introduction). A partir de suivis d’alosons en estuaire, aux abords du
CNPEB, Martin Vandembulcke (1999) standardise les principaux événements de la
dévalaison de différentes cohortes par I'attribution de valeurs arbitraires des seuils d’effectifs
mensuels. Elle définit4 événements : les pics d'arrivée (Njw/Nuwmoy 2 2), la fuite des
juvéniles (diminution du nombre d’alosons d’un facteur 2 d’'un mois a l'autre), la stabulation
(au moins deux mois de non-fuite), les nouvelles arrivées (2 > N,,/Njuwmoy = 1 et situé apres

un événement de fuite) (Fig. 4).

Ind. 0+/24 h
ADDHO A. alosa
03 déc
13 déc
20 000
% déc /05 jan
J'\_/J\ A . A_/\[L_ _ =
1985 | 1985 ' 1987 ! 1988

Fig. 3: Evolution mensuelle de I'abondance (nombre d’individus par 24h) des jeunes grande alose de I'année (0+)
observées dans l'estuaire de la Gironde au niveau du centre nucléaire de production d’électricité du Blayais
(CNPEB), de 1985 a 1988 (d’aprés Taverny, 1991). Tiré de Taverny et al. (2000).

@ N : Effectifs de juvéniles ; Njuwmoy : Effectifs de juvéniles moyens
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COHORTE Juillet Aoiit Sept Oct HNov Dec Jan Fev Mars Awril Mai  Juin

1991 X X
1992 X e X

1993 —— —

1994 X

1995 ——

1996 e

Fig. 4 : Les différents événements caractérisant la dévalaison des juvéniles de grande alose dans I'estuaire de la
Gironde, pour les cohortes 1991 a 1996 ( barre rouge : pic d’alosons, barre verte : fuite d’alosons, X : premiéres
arrivées en estuaire constatées, x: nouvelles arrivées, bandes jaunes : stabulation estuarienne). D’apres Martin
Vandembulcke (1999).

Deux éléments distinguent ces deux interprétations : i) Martin Vandembulcke (1999) met
en évidence des fuites d’alosons avant la période automnale/hivernale (dés le mois d’aolt
pour certaines années), suggérant ainsi qu’au moins pour certains individus, la stabulation
estuarienne est courte voire inexistante i) cet auteur met en évidence deux pics de
migration : le pic automnal/hivernal traditionnel et un pic estival, la présence de ces pics
variant selon les années. La dévalaison n’est donc pas aussi progressive que ce qu’a montré
Taverny (1991).

La principale limite de ce type d’approche est l'impossibilité pratique d’observer des
dévalaisons rapides vers la mer en cas d'une compensation entre les flux entrants et

sortants.

L’alose feinte

Les premiéres apparitions de jeunes aloses feinte se situent dés les mois de juin/juillet
dans l'estuaire de la Severn (Claridge & Gardner, 1978; Aprahamian, 1988), de I'Oued
Sebou (Sabatié, 1993) ou de la Gironde (Boigontier & Mounié, 1984; Taverny, 1991;
Castelnaud et al.,, 2001a). L’apparition plus précoce des juvéniles d’'aloses feintes par
rapport a ceux de grande alose est généralement associée a la proximité des sites de
frayére (Taverny et al., 2000). Contrairement a la grande alose pour qui les premiers
dévalants sont généralement annonciateurs d’'une vague de migration plus tardive, les
jeunes aloses feintes peuvent arriver en masse dans l'estuaire de la Gironde, avec une
période d’abondance maximale généralement d’aolt a octobre (Fig. 5). La plupart des
individus quittent I'estuaire dés la fin du mois d’octobre dans I'estuaire de la Severn (Claridge
& Gardner, 1978; Aprahamian, 1988) ou dans I'estuaire de I'Elbe (Thiel et al., 1996). Dans
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I'Oued Sebou, leur présence n’est plus notée au-dela du mois de janvier (Sabatié, 1993).
Dans I'estuaire de la Gironde, les jeunes de I'année sont présents en abondance en estuaire
jusqu’aux mois de décembre/janvier (Taverny, 1991) voire méme jusqu’en mars (Castelnaud
& Rochard, 1996; Castelnaud et al., 2000).

Ind. 0+/24 h
40 000 +
} A. fallax 09 aoi
13 déc
20:000° 1 22 aoll P2 nov
18 nov
/10 déc /‘/09 déc
/\(\ (\ T [\/‘\/
0 /“f/ J\/\ A | f\ﬁ ) /\[
1985 | 1986 1987 1988

Fig. 5: Evolution mensuelle de I'abondance (nombre d’individus par 24h) des jeunes aloses feintes de I'année
(0+) observées dans I'estuaire de la Gironde au niveau du centre nucléaire de production d’électricité du Blayais
(CNPEB), de 1985 a 1988 (d’aprés Taverny, 1991). Tiré de Taverny et al. (2000).

Comme pour la grande alose, une hypothése de stabulation estuarienne est proposée
avec l'abondance maximale des individus correspondant a l'effectif total des alosons
dévalants avant leur fuite en mer.

Deux éléments invitent a rediscuter I'hypothése de stabulation estuarienne pour l'alose
feinte /) comme pour la grande alose, la méthode d’étude ne permet pas de suivre les flux
d’alosons entrants et sortants ii) outre le pic d’abondance estival, il existe des pics

d’abondance en novembre/décembre (Fig. 5).

La chute des effectifs en période hivernale, observée pour les deux espéces est
généralement considérée comme une fuite des alosons vers la mer. Cette fuite est associée

a des conditions environnementales limitantes en estuaire (température < 5C, salinité <0,5

%0) (Milstein, 1981; Taverny, 1991; Lambert et al, 1997). Pourtant, d’autres facteurs

semblent intervenir dans la fuite des alosons puisque Martin Vandembulcke (1999) montre
une diminution des effectifs qui a lieu alors que les températures de I'eau de I'estuaire sont
comprises entre 9°et 11TC. De méme chez l'alose sa voureuse, les individus peuvent quitter

I'estuaire dés le mois de juin (Limburg, 1995).

Aprés la chute des effectifs en période hivernale, des individus sont a nouveau observés
en estuaire (Aprahamian, 1988; Taverny, 1991; Thiel et al., 1996; Girardin et al., 2004). Ce
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phénomeéne est surtout caractéristique de l'alose feinte. En effet, pour la grande alose,
Martin Vandembulcke (1999) montre qu’'un renouveau des captures aprés la fuite d’'une
partie des individus n’est pas systématique d’une cohorte a l'autre (Fig. 4). En outre, pour
une année donnée, il n'est pas rare que les aloses feintes soient présentes sur une plus
longue période que la grande alose. Taverny (1991) montre que des aloses feintes de tout
age peuvent étre rencontrées : des jeunes de I'année, des individus d’'un an (recensés deés
I'été et particulierement abondants en hiver) voire de deux ans. Pour un méme site en
estuaire (le CNPEB), les abondances maximales d’individus agés d’un an sont de I'ordre de
400 individus/24h pour la grande alose alors qu’elles peuvent aller jusqu'a 2500
individus/24h pour 'alose feinte (Taverny, 1991).

L’interprétation de ces nouvelles captures pose probléme :

» s’agit-il d’individus restés tardivement en estuaire (mais en dehors des fenétres
d’observation spatiales) ? Si tel est le cas, cela peut porter a 1 an et demi la durée du séjour
estuarien pour les juvéniles d’alose feinte.

» s’agit-il d’'individus qui sont sortis en mer avant de retourner en estuaire par la suite (va-
et-vients entre la mer et I'estuaire) ? Cette interprétation est supportée par I'observation de
copépodes parasites marins Clavellisa emarginata sur certains individus, qui suggérent un
passage des individus en mer avant un retour en estuaire (Taverny, 1991).

On peut penser que les deux tactiques existent. Si oui, dans quelles proportions ?

1.2.4 Facteurs influencant la dévalaison

Pour l'alose savoureuse, la dévalaison est rythmée par le passage successif de
différentes microcohortes (individus nés a différents moments de la période de reproduction,
pour une année donnée) : les individus les plus dgés migrent en premier. En outre, ceux qui
présentent la plus grande taille au sein d'une microcohorte descendent les premiers
(Limburg, 1996). Un suivi de la dévalaison a I'échelle de la microcohorte n’a pas encore été
réalisé pour la grande alose et I'alose feinte. Pourtant, les observations sur I'alose feinte de
Aprahamian (1988) et Taverny (1991) vont dans le sens d’'une dévalaison taille-dépendante.
Pour la grande alose, les conclusions sont moins claires : Cassou-Leins & Cassou-Leins
(1981) mettent en évidence une progression des juvéniles de grande alose vers I'aval liée a
la taille alors que pour Taverny (1991), les jeunes grandes aloses colonisent 'ensemble de
I'estuaire, quelle que soit la taille.

Les potentialités de colonisation d’'un milieu dépendent aussi de I'adaptation des individus
a la salinité. Dans le cas de l'alose, les juvéniles sont capables de supporter des salinités

relativement élevées trés rapidement dans leur ontogénie. En effet, les travaux de Leguen et
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al. (2006) montrent que dés leur 18°™ jour, les larves de grande alose sont capables de
supporter des salinités de 25 %o, correspondant a une salinité estuarienne. De plus, la survie
a une salinité de 30%o est de 92% a I'age de 74 jours. Ces travaux rejoignent ceux effectués
sur les larves d’alose savoureuse par Zydlewski & McCormick (1997) qui mettent en
évidence une survie de 85% des larves dans une eau a 35%. dés 45 jours aprés éclosion, ou
ceux de Limburg & Ross (1995) qui montrent que dés 16 jours aprés éclosion, les salinités
estuariennes n’induisent pas une mortalité plus élevée que les conditions d’eau douce.
Aucune étude sur les capacités d’osmorégulation des jeunes aloses feintes n’a été menée.
Cependant, la localisation des frayéres dans la zone soumise a la marée dynamique et
l'entrée des alosons en estuaire dés le mois de juin laissent penser que les individus

possédent trés tot des capacités a supporter un milieu saumatre.

Les connaissances actuelles sur la dévalaison des grandes aloses et des aloses feintes
présentent d’autres lacunes : aucune étude n’a été réalisée concernant la dévalaison des
individus en fonction du sexe. Chez l'alose savoureuse, les femelles sortent en mer
majoritairement a 'dge de 62 jours en moyenne tandis que les males ont tendance a sortir
en mer plus agés (118 jours en moyenne) (Limburg, 2001). En outre, dans le systéme
Gironde-Garonne-Dordogne, les alosons proviennent de deux fleuves (la Garonne et la
Dordogne) dont les caractéristiques hydrodynamiques sont différentes. Cela implique t-il des

différences dans la dévalaison des juvéniles ?

Certains aspects de la dévalaison chez la grande alose et l'alose feinte restent peu
documentés. En milieu estuarien, les alosons dévalent en bancs, avec un préférendum pour
la surface chez les deux espéces, plus marqué chez la grande alose (Taverny, 1991;
Castelnaud & Rochard, 1996; Castelnaud et al., 2000). Aucune étude n’a été réalisée sur
impact du rythme des marées ou du cycle jour/nuit sur la migration des individus. O'Leary &
Kynard (1986) ont montré une activité des juvéniles dans I'aprés midi et en soirée pour
l'alose savoureuse et sur toute la journée pour l'alose d’été. Pour 'alose savoureuse dans la
riviere Columbia, les juvéniles peuvent étre observés dans toute la colonne d’eau la nuit et
plutét au fond le jour (Petersen et al., 2003). En milieu expérimental Katz (1978) a montré un
lien entre l'activité de nage (exprimée en terme de vitesse et formation de bancs) et la
photopériode. Dans son étude, la vitesse de nage est moindre et les individus ne forment

pas de bancs durant la nuit. Le contraire est observé de jour.

Parmi les facteurs influencant la dévalaison, nous allons étudier les facteurs taille, age et
sexe (pour les caractéristiques propres aux individus) et année de naissance (et donc de

dévalaison) et riviere de dévalaison (pour les caractéristiques environnementales).
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125 Démarche adoptée

Jusgqu’a maintenant, la dévalaison des alosons de grande alose et d’alose feinte a été
étudiée a I'échelle d’observation populationnelle qui consiste a observer des individus en
cours de dévalaison en un lieu donné, a un temps t (approche dite « diachronique »). Ce
type d’approche offre une vision discontinue, par « images » successives de la dévalaison et
a montré ses limites (Tab. 1). La fragilité des stades étudiés n’a pas permis de procéder au
marquage des individus. Nous avons donc privilégié une approche individuelle basée sur
I'utilisation des propriétés structurelles et chimiques des otolithes, piéces calcifiées situées
dans l'oreille interne des poissons (Campana & Thorrold, 2001). L’approche individuelle a
été utilisée ici pour un suivi de la dévalaison de fagon rétrospective, c’est-a-dire a partir de
géniteurs des deux espéces. Ce type d’approche, déja mise en oeuvre pour d’autres
espéces (Secor & Piccoli, 1996; Limburg, 2001), offre une vision continue du phénomeéne de
migration. Les enjeux d’'une telle approche consistent a comprendre les relations entre la
microchimie — la microstructure des otolithes — les informations temporelles — les
informations spatiales que I'on peut en tirer (Fig. 6 et Tab. 1). En outre, cette approche
retrace I'histoire migratoire des individus qui ont survécu (Limburg, 2001). Elle retrace donc
les « tactiques gagnantes » (Tab. 1).

En outre, pour pouvoir utiliser 'approche rétrospective, il est nécessaire que les géniteurs
se reproduisent dans le bassin versant ou ils sont nés et donc, ou ils ont dévalé. La mise en
évidence de populations d’alose feinte distinctes des points de vue biométrique,
morphomeétrique, biologique et génétique implique un instinct de retour des individus (ou
« homing ») dans le bassin versant d’origine (Douchement, 1981; Alexandrino & Boisneau,
2000; Lecorre et al., 2005). Pour la grande alose, la faible variabilité génétique entre les
différentes populations rend la distinction génétique entre populations difficile (Alexandrino &
Boisneau, 2000) mais, les différences éco-morphologiques mises en évidence jusqu’a
maintenant (Sabatié et al., 2000; Véron et al., 2001) constituent de fortes présomptions en

faveur d’'un homing des individus.
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Fig. 6 : Représentation schématique des liens entre l'otolithe (ici est représenté un otolithe de grande alose) et la
migration des individus.

Tab. 1 : Comparaison du type d’'informations obtenues a partir d’'une approche individuelle rétrospective et d’'une
approche populationnelle diachronique

APPROCHE INDIVIDUELLE APPROCHE POPULATIONNELLE

Et Et
RETROSPECTIVE DIACHRONIQUE
Sl,J'V' d_e la Continu Morcelé
dévalaison
D:;ﬁ;ﬁ:ed:es Patron de migration des Vision plus globale des patrons de
patron gagnants migration existants
migration
- Dépend de I' interprétation des - Dépend de la fréquence de capture
otolithes des individus (au niveau temporel et
spatial)

Interprétation des

patrons observés . .
- On ne peut proposer des - Informations environnementales

facteurs explicatifs que (biotiques et abiotiques)
rétrospectivement concomitantes au phénoméne observé
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Téléostéens

v

Ordre Clupéiformes
Famille Clupéidés
Sous-famille Alosinés
Brevoortia Ethmidium Alosa Ethmalosa Hilsa Tenualosa
ATLANTIQUE ATLANTIQUE EST et PONTO-CASPIEN
OUEST MEDITERRANEE A. brashnikovi
A. aestivalis '
A. alosa A. sphaerocephala
A. alabamae S
) A. fallax A. saposhnikovi
A. chrysochloris .
A. kessleri
A. mediocris .
A. maeotica
A. pseudoharenqus )
S A. pontica
A. sapidissima .
A. caspia
A. macedonica

Fig. 7 : Position systématique du genre Alosa et localisation géographique des grands groupes (adapté de
Bagliniére & Elie (2000)).
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2.1 Présentation des especes

2.1.1 Position systématique

La grande alose et l'alose feinte sont des Clupéiformes, de la famille des Clupéidés et de
la sous famille des Alosinés (super ordre des Téléostéens). La grande alose et I'alose feinte
font partie des quelques 16 espéces appartenant au genre Alosa (Fig. 7). Ce genre est
caractérisé par une échancrure médiane sur la machoire supérieure, un nombre de rayons
des nageoires pelviennes égale a 8 et un recouvrement des branchiospines inférieures et
supérieures entre elles dans I'axe médian de I'arc branchial ((Whitehead, 1985) in
(Bagliniere, 2000)). Le genre Alosa peut étre divisé en trois grands groupes, selon leur
répartition géographique : un groupe Atlantique Ouest, un groupe ponto-caspien, un groupe
Atlantique-Est et Méditerranée (Fig. 7). La grande alose et l'alose feinte sont les uniques
représentantes de ce dernier groupe (Bagliniére, 2000). Les travaux de Bentzen et al. (1993)
montrent la proximité phylogénétique des deux aloses de I'Atlantique Est (Alosa alosa et A.

fallax) avec les aloses américaines, essentiellement I'alose savoureuse.

Méme si, a maturité sexuelle, une observation directe permet de différencier les deux
espéces (les grandes aloses étant plus grandes que les aloses feintes) (Fig. 8), le critére
majeur de distinction entre grande alose et alose feinte est le nombre de branchiospines sur
le premier arc branchial. En effet, a taille égale, le nombre de branchiospines des grandes
aloses est supérieur a celui des aloses feintes (Taverny, 1991; Véron et al., 2001). A taille
adulte, ce nombre est supérieur a 90 pour la grande alose et inférieur a 60 pour l'alose feinte
(Quignard & Douchement, 1991a, b). En outre, les deux espéces sont génétiquement
différentes (Alexandrino et al., 1996; Lecorre, 1999; Véron et al., 2001).
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Alose feinte

Grande alose

Fig. 8 : Morphologie externe de géniteurs d’alose feinte et de grande alose.

2.1.2 L'aire de répartition

Les deux espéces d’aloses connaissent depuis le XX*™ siécle une restriction de leur aire
de répartition. Les facteurs généralement impliqués sont la péche, la pollution, la dégradation
de I'habitat, la restriction des voies de migration avec notamment I'édification de barrages
(Jonsson et al., 1999). Ainsi, la grande alose qui était autrefois présente le long de la cote
Atlantique de la Norvége au Sud du Maroc ainsi que dans le bassin méditerranéen, ne serait
plus présente que de la Loire au Portugal et totalement absente de la Méditérannée
(Bagliniere, 2000; Bagliniére et al., 2003) (Fig. 9).

L’alose feinte, autrefois présente de I'lslande jusqu’au Sud du Maroc et s’étalant jusqu’a la
Scandinavie et la mer Baltique, a subi de moins graves dommages que la grande alose, en
raison de sa meilleure plasticité écologique et de son caractére moins anadrome que la
grande alose (utilisation des parties trés aval des bassins versants). Bien que, de fagon
générale, on observe une régression des populations, cette espéce est actuellement toujours
présente depuis I'Elbe, le Rhin, les lles Britanniques jusqu’au Maroc (Bagliniére & Elie, 2000;
Aprahamian et al., 2003b) (Fig. 9).

Actuellement, la population de grande alose qui se trouve dans le bassin versant Gironde-
Garonne-Dordogne est la plus importante population de I'espéce au niveau frangais
(Bagliniere & Elie, 2000) et se situe au cceur de l'aire de répartition de I'espéce (Castelnaud
et al., 2001b). Elle peut donc étre considérée comme une population de référence (Martin
Vandembulcke, 1999). Pourtant, des « signaux d’alarme » commencent a s’allumer pour

cette espéce, avec des effectifs de juvéniles a la dévalaison en diminution (Girardin et al.,
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2004) et des effectifs de géniteurs a la remontée qui présentent une tendance a la diminution
(Chanseau et al., 2005).

-

—
Alosa fallax
Distribution

5o [ Absence
[ Fresence historique
Il Présence historigue et actuelle

Alosa alosa
Distribution

[_JAbhsence
[l Frésence historiqus .
Il Frésence historigue et actuelle 3

) . £ ;
o 1000 Kilométres .
— ke ' Projection of the Work- Cemagrer data- 2005

I
a. Prapecton of e Warkl- Cenngreton- 2008

Fig. 9 : Distribution de la grande alose (a.) et de I'alose feinte (b.) en Europe de I'Ouest : présence actuelle, présence
historique et absence. Tiré de Beguer (2005).

2.1.3 Cycle biologique

La grande alose et I'alose feinte présentent un cycle biologique assez voisin (Fig. 10 et

Fig. 11) dans les grandes lignes mais, des traits d’histoire de vie bien distincts.
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Fig. 11 : Cycle biologique de l'alose feinte Alosa fallax dans le
bassin versant Gironde-Garonne-Dordogne (tiré de Taverny,
1991) M :Méles, F : Femelles

Fig. 10 : Cycle biologique de la grande alose Alosa
alosa dans le bassin versant Gironde-Garonne-
Dordogne (tiré de Martin Vandembulcke, 1999)
M :Males, F :Femelles
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2.1.4 Remontée migratoire des géniteurs

Les aloses remontent en eau douce pour se reproduire en fin d’hiver et durant tout le
printemps avec une migration plus précoce (de un mois) et généralement plus longue (4 a
4,5 mois contre 3 a 3,5 mois) pour la grande alose que pour l'alose feinte, la phénologie de
la migration variant en fonction de la latitude (Mennesson-Boisneau et al., 2000). L’age a la
remontée des géniteurs s’étale de 3 a 8 ans pour la grande alose et de 2 a 9 ans pour I'alose
feinte (Aprahamian et al., 2003b; Bagliniére et al., 2003). Pour chaque espéce, les males
maturent généralement un an plus tot que les femelles.

Dans le cas du bassin Gironde-Garonne-Dordogne, les méles de grande alose sont agés
de 3 a 6 ans et les femelles de 4 a 7 ans, avec un mode a 5 ans pour les deux sexes (Martin
Vandembulcke, 1999; Lambert et al., 2001). Pour I'alose feinte, les males sont agés de 3 a 6
ans et les femelles de 4 a 6 ans, avec un mode a 4 ou 5 ans selon les années (Taverny,
1991).

La remontée migratoire s’effectue par flux dynamiques de géniteurs initiés et/ou modulés
par différents facteurs (abiotiques et biotiques). La température est 'un des principaux
facteurs (Bellariva, 1998; Lecorre, 1999; Rochard, 2001; Acolas et al., 2006), la migration ne
pouvant étre réalisée qu'a partir d'une température de 12T (Leggett & Whitney, 1972;
Bagliniére et al., 2003). Lorsque les températures avoisinent les 10-11C, la migration est
faible. Le débit (Bellariva, 1998; Lecorre, 1999) ainsi que le rythme des marées (Mennesson-
Boisneau & Boisneau, 1990; Rochard, 2001) sont également impliqués. Parmi les facteurs
abiotiques, I'état de maturité sexuelle et le sexe des individus (les males migrant plus t6t que
les femelles) entrent en compte (Lecorre, 1999; Mennesson-Boisneau et al., 2000).

La mise en évidence de populations d’alose feinte génétiquement distinctes semble
confirmer un instinct de retour des individus a leur riviere d’origine ou « homing »
(Alexandrino & Boisneau, 2000). Ce phénoméne a déja été montré pour l'alose savoureuse
(Epifanio et al., 1995; Waters et al., 2000). Pour la grande alose, les caractéristiques
génétiques (Alexandrino & Boisneau, 2000) n'ont pas permis de distinguer les différentes
populations mais, les caractéristiques éco-morphologiques sont en faveur d’'un homing des
individus (Douchement, 1981; Sabatié et al., 2000; Véron et al., 2001). Les récents travaux
de Tomas et al. (2005) montrent que la discrimination de la riviere d’origine des individus est
possible par I'étude de la composition chimique des otolithes, offrant ainsi un moyen

prometteur de trancher de fagon définitive sur le homing chez la grande alose.
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2.15 Lareproduction

La période de reproduction pour la grande alose et I'alose feinte s’étale d’avril a aodt,
avec une position dans le temps fonction de la latitude (Cassou-Leins et al., 2000). Dans le
bassin Gironde-Garonne-Dordogne, les jeunes aloses feintes naissent en mai-juin et les
jeunes grandes aloses en juin-juillet (Taverny, 1991). Le déroulement de la reproduction
ainsi que ses modalités (caractéristiques des zones de frayéres, positionnement des
individus dans la colonne d’eau...) ont fait I'objet de différents travaux (Boisneau et al., 1990;
Cassou-Leins et al., 2000; Caswell & Aprahamian, 2001; Acolas et al., 2006).

Plusieurs éléments different dans la reproduction des deux espéces :

» La position des sites de frayére.
Pour la grande alose, ils sont situés en eau douce, en amont des zones sous influence de

la marée dynamique (Cassou-Leins & Cassou-Leins, 1981; Belaud et al., 2001). Pour I'alose
feinte, ils sont plus en aval, en eau douce ou en limite de marée dynamique (Taverny, 1991;
Aprahamian et al., 2003b) (Fig. 12). Dans le cas de chevauchement des sites de frayeres, on
peut observer 'émergence d’hybrides fertiles comme dans le cas du bassin de la Loire
(Mennesson-Boisneau et Boisneau, 1990). Dans le bassin Gironde-Garonne-Dordogne, trés

peu d’hybrides ont été identifiés (Taverny, 1991).

Puy de Sancy

Barrage de
Laubardemont-2;

BT de Clairac
AGEN  Frayére de Lumagistére
L~ Barrage de
 Golfech

L

Al
pwe‘f‘o-
L Barruge d'Albias

0 10 20km
St

Fig. 12 : Position des sites de frayere pour la grande alose et I'alose feinte, dans le bassin versant Gironde-

Garonne-Dordogne. Tiré de Martin Vandembulcke (1999)
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» Le nombre de reproductions.

Les géniteurs de grande alose sont généralement semelpares (Mennesson-Boisneau et
al., 2000), sauf dans le cas de populations fermées (Collares-Pereira et al., 1999). Les
aloses feintes sont itéropares. De fagon générale, l'itéroparité augmente vers le Nord
(Mennesson-Boisneau et al., 2000). Dans le bassin versant Gironde-Garonne-Dordogne, les
aloses feintes se reproduisent en majorité deux fois, quel que soit le sexe (Taverny, 1991).
Dans l'estuaire de la Severn (Grande Bretagne), jusqu’a 7 épisodes de reproduction peuvent
étre observés (Aprahamian et al., 2003).

2.1.6  Régime alimentaire

En eau douce, les juvéniles des deux espéces se nourrissent essentiellement de larves
d’'insectes aquatiques (Cassou-Leins & Cassou-Leins, 1981; Aprahamian, 1989; Sabatié,
1993; Buard, 2002). En estuaire, I'alimentation des jeunes grandes aloses n’est actuellement
pas trés documentée (Anonyme, 1979; Sabatié, 1993). Pour 'alose feinte dans les estuaires
de I'Elbe, de la Severn ou de la Gironde, le régime alimentaire est composé de poissons (ex.
sprat Sprattus sprattus), d’insectes, de mysidacés, de copépodes, avec une dominance des
proies variant dans le temps (Aprahamian, 1989; Oesmann & Thiel, 2001 et S. Pasquaud,
Cemagref, com.pers.). La différence de régime alimentaire entre les deux espéces est
particulierement marquée chez les subadultes et les adultes: la grande alose est
planctonophage, se nourrissant essentiellement d’euphausiacés et de copépodes, alors que
I'alose feinte est plus piscivore avec une consommation plus importante de sprats, d’anchois
(Taverny & Elie, 2001a; Maitland & Lyle, 2005). Ces différences s’expliquent essentiellement
par la morphologie des branchiospines sur le premier arc branchial des individus des deux
espéces (Fig. 13).

Grande alose

Fig. 13 : Branchiospines sur le premier arc branchial de géniteurs de grande alose et d’alose feinte.
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2.17 Les aloses en milieu marin

Peu d’informations sont disponibles sur leur écologie en mer. Dans le golfe de Gascogne,
les groupes d’age les plus souvent rencontrés sont 2, 3 ans pour la grande alose et 3, 4 ans
pour l'alose feinte (Taverny, 1991; Taverny & Elie, 2001b). Prés de 90% des captures
d’alose feinte se font au large de 'embouchure de la Gironde et des pertuis charentais, sur
des zones de moins de 50 m de profondeur, alors que la grande alose se répartit plus
régulierement depuis le large de la céte girondine jusqu’au Morbihan, jusqu’a des fonds de
100m de profondeur voire plus (Taverny & Elie, 2001b). Le long des cbtes marocaines, la
grande alose se trouve plutét dans la zone productive d’ « upwelling » a des profondeurs
comprises entre 30 et 150m (Sabatié, 1993).

2.2 L'estuaire de la Gironde : le milieu d'étude

L’estuaire de la Gironde est le résultat de la confluence des fleuves Garonne (qui prend
sa source dans les Pyrénées espagnoles) et Dordogne (descendant du Massif Central).
D’une distance de 76 km de long entre le Bec d'/Ambés et le trait de cote, il occupe une
superficie d’environ 450 km? & marée basse et 635 km? a marée haute, étant ainsi le plus
grand estuaire d’Europe occidentale (Salomon, 2002) (Fig. 14). Il est également I'un des plus
riches d’Europe occidentale en terme de richesse spécifique, avec 75 espéces de poissons
(Lobry et al., 2003).

L’activité économique autour de I'estuaire est importante. Des opérations de dragage y
sont régulierement menées (Girardin et al., 2001). En outre, un Centre Nucléaire de
Production d’Electricité (CNPEB) est installé a Braud et St Louis depuis 1979. L’estuaire est
le siege de différentes pollutions en métaux lourds tels que le cadmium, le zinc, le cuivre et
le mercure (Boudou, 2002; Durrieu et al., 2005a; Lochet et al., soumis) dont I'origine peut
étre industrielle ou naturelle. L'estuaire est également contaminé en polluants organiques
(HAP et PCB) mais de fagon plus modérée (Budzinski et al., 2002).
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Fig. 14 : Présentation de I'estuaire de la Gironde (tiré de Lambert, 2005). |l est convenu de caractériser des villes
ou des zones de I'estuaire en fonction de leur distance aux villes de Bordeaux (sur la Garonne) et de Libourne
(sur la Dordogne) auxquelles le point kilométrique 0 (PKO) est associé. Les PK sont notés positivement vers
I'aval.

2.2.1 Les caractéristiques hydrodynamiques de I'estuaire
de la Gironde

L’'estuaire est un environnement soumis a des fluctuations, notamment en terme

d’hydrodynamisme et de physico-chimie.

2.2.11 Hydrodynamisme de l'estuaire de la Gironde (débit
fluvial et marées)

L’estuaire de la Gironde subit les effets cumulés des deux systémes hydrographiques de
la Dordogne et de la Garonne, 65% du débit de la Gironde pouvant étre attribué a la
Garonne. Pour la période 1960-2001, le module? total des deux fleuves (estimé au niveau de

Pessac sur la Dordogne et de la Réole sur la Garonne) est de 966m’s™.

a 2 f ’ , . . oy
Module : débit moyen, le plus souvent annuel, en un point d’'un cours d’eau. Il est évalué par la moyenne des débits

moyens annuels sur une période suffisamment longue pour étre représentative des débits mesurés ou reconstitués.
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Dans le golfe de Gascogne, la marée est de type semi-diurne et est soumise a un cycle
de 12h25mn. Le volume d’eau marine introduit dans I'estuaire par le flot (marée montante)
est d’environ 2,0.10° m® en vives eaux et 1,1.10° m* en mortes eaux (Sottolichio, 1999). Ce

volume décroit exponentiellement vers 'amont.

2.2.1.2 Physico-chimie de l'estuaire de la Gironde (salinité,
température)

Du fait du mélange d'eaux d’origine marine et fluviale en estuaire, de nombreux
parameétres abiotiques fluctuent au cours de la marée et selon son coefficient ainsi que la

saison.

La salinité est le facteur le plus caractéristique du changement de milieu fleuve-mer. Les
variations de salinité, généralement trés rapides, dépendent du cycle de marée (les salinités
maximale et minimale étant relevées respectivement a I'étale de pleine mer et de basse
mer), du coefficient de marée (la salinité maximale étant atteinte lors des marées de vives
eaux) et d'un cycle annuel (la valeur de la salinité dépendant du volume d’eau douce
introduit dans l'estuaire).

En fonction des conditions annuelles moyennes, I'estuaire peut étre découpé en 3
secteurs suivant les critéres de Rince (1983) (Fig. 15):

e Secteur oligohalin : salinité moyenne comprise entre 0,5 et 5%o

e Secteur mésohalin : salinité moyenne comprise entre 5 et 18%o

e Secteur polyhalin : salinité moyenne comprise entre 18 et 30%eo.

Les limites de ces secteurs sont variables en fonction des saisons. Une station donnée

pourra donc étre en zone mésohaline I'hiver et polyhaline I'été.
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En regle générale, les eaux fluviales sont plus chaudes en été que les eaux océaniques et
plus froides en hiver. On considére généralement que I'équilibre thermique entre I'eau de

mer et 'eau de I'estuaire est atteint deux fois par an, au printemps et en automne.

2.2.2 Le suivi biologique dans l'estuaire de la Gironde

Ne sont présentées ici que les campagnes « transects », qui permettent un suivi des
individus de petite taille circulant aux abords du CNPEB, offrant ainsi un moyen de suivre la
dévalaison des jeunes aloses. Bon nombre des connaissances actuelles concernant la

dévalaison des alosons sont basées sur ce suivi.

Les stations de prélevement, échantillonnées selon une périodicité mensuelle, sont
situées au niveau de 4 transects (de T2 a T5) répartis entre les pK 50 et 70 (Fig. 16).

Les individus sont échantillonnés en fond (traineau supra benthique) et en surface (cadre
de type « pibalour ») avec des prélévements prés de chaque rive et dans I'axe médian de
'estuaire. Chaque préléevement, d’'une durée de 5 minutes, est effectué de jour, entre la
moitié du flot et I'étale de pleine mer.

Les spécimens récoltés lors de ces campagnes sont identifiés, comptabilisés, pesés et

conservés. Pour chaque échantillon analysé, les effectifs spécifiques et globaux sont
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calculés et rapportés & 1000m® d’eau filtrée. Selon ce protocole, les individus ne sont ni

mesureés, ni ages.
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-E Stations surface échantillonnés dans le cadre
du suivi de la faune circulant
0 - g 12 Hilometrss ' &l aux abords de la centrale du
Blayais (tiré de Girardin et

al., 2004).

2.3 Délimitation du cadre d'étude

Dans le cadre de cette étude, nous travaillons a I'échelle du compartiment, sur la base de
la salinité. Nous appellerons :
e Le compartiment « eau douce », le milieu fluvial (Garonne et Dordogne) jusqu’a la
limite de salure des eaux.
e Le compartiment « estuaire » caractérisé par une eau saumatre et un gradient
croissant de salinité vers I'aval.

e Le compartiment « mer » correspondant aux salinités marines.

Outre I'échantillonnage des géniteurs, ce travail a nécessité la collecte d’individus au
stade juvénile et subadulte (cf. Chapitre 3), en différentes zones du bassin versant Gironde-
Garonne-Dordogne (Fig. 17).

Stade juvénile :

En eau douce, des juvéniles de grande alose ont été collectés au niveau du barrage de
Golfech (F. Dauba, ENSAT). Aucun juvénile d’alose feinte n’a pu étre collecté dans ce
compartiment.

En estuaire, les individus collectés lors des campagnes « TRANSECT » ont été utilisés.
De facon a étudier les juvéniles présents aux différents niveaux de l'estuaire, des
échantillonnages supplémentaires ont été réalisés en amont et en aval de la zone des

campagnes « TRANSECT » suivant le méme protocole, a I'exception prés que seuls des

42

CemOA : archive ouverte d'Irstea / Cemagref



Chapitre 2. Présentation des espéces et du milieu d'étude

échantillonnages de surface ont été réalisés. En amont, les échantillonnages ont été
effectués un peu avant la confluence des fleuves Garonne et Dordogne avec 6 prélévements
par fleuve selon une périodicité mensuelle. Des prélevements de plancton ont également été
effectués. En aval, 6 prélevements mensuels ont été réalisés a 'embouchure de I'estuaire.
Cet échantillonnage intensif a été effectué de juin 2003 a mars 2004, ce qui représente un
total de 420 prélevements. Cependant, seuls 23 juvéniles ont été capturés. L’été caniculaire
de l'année 2003 est vraisemblablement a l'origine d’'une mortalité importante des jeunes
stades.

Stade subadulte :

Ces individus proviennent de campagnes d’échantillonnage réalisées dans les Pertuis
Charentais.

Stade adulte :

Les géniteurs des deux espéces en cours de migration de reproduction ont été collectés

auprés de pécheurs professionnels, en Garonne et en Dordogne.
En paralléle, des larves de grande alose ont été élevées en milieu expérimental.

La Fig. 17 présente les différents points d’échantillonnages et les stades qui y sont

associés. Le Tab. 2 récapitule le nombre d’individus effectivement analysés dans cette

étude.

Mer :
Tle de Ré 4 (Zone cotiere) =

Ie d'Oléran

Estuaire

Eau douce o

(< Libourne

Bergerac

Barrage de
Tuiliéres

Fig. 17 : Localisation des
échantillonnages d’individus a différents
stades : (1) larves de grande alose
(structure expérimentale), (2) juvéniles
de grande alose en eau douce, (3)
juvéniles des deux espéces en estuaire,
(4) sub-adultes des deux espéces en
milieu marin cotier, les Pertuis
Charentais, (5) géniteurs des deux
especes en fleuve.
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Tab. 2 : Nombre d’individus effectivement analysés en fonction du stade et de I'espéce. Les chiffres de la colonne
« localisation » renvoient a la carte précédente. Les chapitres de ce document qui présentent I'analyse de ces

individus sont indiqués.

Espéce Stade Effectif Lieu de prélevement Localisation Année de capture Chapitre
larves 81 Reproduction assistée 2003 Chapitre 3

juvéniles 10 Golfech 2003 Chapitre 3

Grande alose  juvéniles 2 Estuaire de la Gironde 2003 Chapitre 3
subadultes 9 Pertuis Charentais 2003 Chapitre 3

géniteurs 33 Dordogne et Garonne 2003 Chapitre 4

juvéniles 5 Estuaire de la Gironde 2003 Chapitre 3

Alose feinte subadultes 10 Pertuis Charentais 2003 Chapitre 3
géniteurs 37 Dordogne et Garonne 2003 Chapitre 4
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CHAPITRE 3.

APPROCHE COUPLEE
MICROCHIMIE-
MICROSTRUCTURE

DE L’'OTOLITHE
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Chapitre 3 - Approche couplée microchimie-microstructure de l'otolithe

3.1 Introduction

L’objectif de ce chapitre est de présenter de facon exhaustive I'approche retenue pour
étudier la dévalaison des jeunes aloses. Cette approche repose sur l'utilisation des otolithes
de géniteurs. Il convient donc de préciser

v ce qu’est un otolithe et ses propriétés, qui en font un outil de plus en plus utilisé en
écologie des poissons.
v les relations otolithe-temps et otolithe-espace (Fig. 6). Quelles approximations

peut-on tirer de I'étude des otolithes ?

3.2 L'otolithe : la « boite noire » des poissons

Les otolithes sont des piéces calcifiées situées dans l'oreille interne des poissons (voir

Grassé, 1958 pour plus de détails).

3.2.1 L'oreille intferne des poissons

Dorsal

L’oreille interne des poissons est un
ensemble de canaux et de sacs otiques

remplis dun liquide appelé I

endolymphe. Chez les Ostéichthyens,
Antérieur [ fo . . .

( on dénombre trois paires de sacs
otiques pour trois paires d’otolithes
réparties comme suit: trois sacs
otiques par oreille, chacun contenant

un otolithe (Fig. 18). Les sacs otiques,

(Atlantic Herring)

du nom de saccule, utricule et lagena

Fig. 18 : Représentation de l'oreille interne d’'un hareng (tirée
de Popper & Lu, 2000 avec: les canaux semicirculaires
antérieur (ca), postérieur (cp) et le troisiéme figuré en |g lapillus et [lasteriscus (Grassé,
pointillés, les trois sacs otiques : lagena (pl), I'utricule (non

visible ici) et le saccule (s) avec sa sagitta (ms). 1958).

contiennent respectivement la sagitta,

Les otolithes sont impliqués dans :
e la détection des ondes sonores (fonction auditive de l'oreille interne) (Wright et al.,

2002). La fonction auditive peut étre particulierement développée, notamment chez
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certains Clupéidés, tels que I'alose savoureuse qui détecte les ultrasons (Popper et
al., 2004).

e la détection des accélérations linéaires et angulaires (fonction de maintien de
I'équilibre de l'oreille interne) (Popper & Lu, 2000; Wright et al., 2002).

3.2.2 Description des otolithes

Les otolithes présentent une grande diversité de forme entre les espéces (Popper et al.,
2005). Généralement comprimés latéralement, ils sont souvent symétriques (droite-gauche).
Typiquement, I'otolithe présente une face concave dite « distale » dirigée vers I'extérieur du
poisson (Fig. 19 et Fig. 21), une face convexe dite « proximale » dirigée vers l'intérieur (Fig.
20 et Fig. 22), avec un axe principal de croissance antéro-postérieur. La face proximale de la
sagitta contient une gouttiere appelée sulcus acusticus. C’est au niveau du sulcus que

I'otolithe est au contact d’'un épithélium sensoriel appelé macula (Secor et al., 1992).

sulcus

Fig. 19 : Face distale d’'un otolithe (sagitta gauche) de Fig. 20 : Face proximale d'un otolithe (sagitta gauche)
géniteur de grande alose (barre=500um). A :Antérieur, de géniteur de grande alose (barre=500um)
P :Postérieur, V :Ventral, D :Dorsal
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Fig. 21 : Face distale d’'un otolithe (sagitta gauche) de Fig. 22 : Face proximale d'un otolithe (sagitta gauche)
géniteur d’alose feinte (barre=500um) de géniteur d’alose feinte (barre=500um)

Les otolithes présentent trois plans d’orientation : sagittal, frontal et transversal (Fig. 23).

Sulcus acusticus

Plan sagittal

DORSAL

HNAHILSO04
ANTERIELR

Plan frontal el

Plan transversal

Fig. 23 : Les trois plans d’orientation d’'une
sagitta typique : plans sagittal, frontal et
transversal. Tiré de Wright et al. (2002).

L’otolithe est constitué a 99% de cristaux de carbonate de calcium CaCO;essentiellement
sous forme d’aragonite, déposés de fagon réguliére sur une matrice organique (protéines)
(Degens et al., 1969; Gauldie & Nelson, 1990). La calcification de I'otolithe est un processus
complexe, pas encore totalement élucidé (Kalish, 1991; Payan et al., 1999; Payan et al.,
2004). 31 éléments au moins entrent dans sa composition (Campana, 1999). En fonction de
leur concentration, les éléments sont majeurs (C, O, Ca) (concentration avoisinant 10°ppm),
mineurs  (concentration>100ppm) (Na, Sr, K, S,...) et éléments traces

(concentration<100ppm).
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3.2.3 Propriétés des otolithes et leur utilisation en
biologie

Les otolithes sont souvent assimilés a une « boite noire » des individus, c’est-a-dire qu’ils
« enregistrent » les éléments marquants de la vie des individus (résorption du sac vitellin,
changements d’habitat, stress, maturité sexuelle,....). La périodicité de I'accroissement des
otolithes permet d’estimer le moment de ces événements. La difficulté consiste donc a
« décoder » correctement les informations extraites des otolithes. Les propriétés des
otolithes sont (Campana & Neilson, 1985; Campana & Thorrold, 2001) :
o lIs sont présents dés la naissance du poisson (sauf pour I'asteriscus qui apparait
généralement un peu plus tard).
e Leur croissance est continue le long de la vie des individus. Elle se fait par
accroissements périodiques.
o lIs sont capables d’incorporer certains éléments du milieu.
¢ |Is ne subissent pas de résorption, excepté en cas de stress extrémes (Mugiya &
Uchimura, 1989), contrairement aux autres structures telles que les écailles

(Bagliniére et al., 2001), les structures osseuses.

Grace a ces propriétés, les otolithes peuvent avoir de multiples applications et étre

utilisés comme, entre autres :

- Estimateurs d’age. L’age peut étre estimé sur les otolithes a une échelle annuelle
(Panfili et al., 1992; Secor et al., 1995b; Arneri et al., 2001) mais également a une échelle
journaliére (Pannella, 1971; Jones & Brothers, 1987; Ponton et al., 2001; Morales-Nin et
al., 2005). Ce dernier élément permet de discriminer les individus selon leur date de
naissance et par la méme, d’estimer les taux de survie en fonction des événements de
reproduction (Moksness & Fossum, 1992; Limburg, 1996; O'Farrell & Larson, 2005). En
outre, la croissance de I'otolithe peut étre utilisée comme estimateur de la croissance des
individus (Campana & Neilson, 1985; Campana, 1990; Sirois et al., 1998; Panfili & Tomas,
2001).

- Traceurs des migrations, grace a la variation géographique de la composition de
'eau associée a l'incorporation dans l'otolithe de certains éléments selon leur disponibilité
environnementale. L’histoire migratoire des individus peut étre retracée a partir de la
composition élémentaire de I'otolithe ou de sa composition isotopique. Dans le premier
cas, on peut citer 'exemple du rapport entre les éléments strontium (Sr) et calcium (Ca),

reflet indirect de la salinité du milieu (Secor et al., 1995a; Limburg, 2001; Limburg et al.,
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2001; Zlokovitz et al., 2003). Dans le second cas, le rapport des isotopes du Sr (¥'Sr/?®Sr)
dans I'otolithe refléte celui des cours d’eau, la précipitation dans I'otolithe se faisant sans
fractionnement isotopique (Kennedy et al., 2002; Milton & Chenery, 2003; Bacon et al.,
2004).

- Traceurs des conditions environnementales subies par les individus. De la méme
fagon que le rapport isotopique de I'oxygéne '®0/'°O chez les coraux ou les bivalves est
utilisé pour estimer les conditions de température rencontrées par les organismes au cours
de leur vie, le rapport isotopique '®0/'°O de l'otolithe peut étre également relié 3 la
température du milieu (voir De Pontual & Geffen, 2002 pour d’autres détails, HGie et al.,
2004 et Wurster et al., 2005). Le rapport Sr/Ca peut également étre utilisé pour

reconstruire I'histoire de la température (Townsend et al., 1995).

- Discriminateurs de I'origine géographique des individus a partir de la signature
environnementale contenue dans l'otolithe (Campana et al., 1994; Campana et al., 1995;
Thresher, 1999; Tomas et al., 2005), permettant ainsi de distinguer différents stocks de
poissons. Les relations entre zones de nourricerie et recrutement des individus au stade
adulte (Gillanders & Kingsford, 1996; De Pontual et al., 2000; Gillanders, 2002b) peuvent

également étre étudiées.

- Marqueurs d’individus, application largement utilisée lors de marquage chimique de
masse. Dans le cas d’alevinage, comme par exemple pour l'alose savoureuse ou
I'esturgeon européen, les otolithes marqués permettent de distinguer les individus alevinés
des individus sauvages (Lorson & Mudrak, 1987; Hendricks et al., 1994; Lochet et al.,
2004). En vue d’un projet de réintroduction de la grande alose dans le Rhin, de récentes
investigations sur l'efficacité du marquage a l'oxytétracycline sur les otolithes de grande
alose ont été menées et présentées dans le cadre du 5°™ colloque international sur le
Rhin (Bonn, Novembre 2005).

- Indicateurs de pollution métallique. Les otolithes peuvent révéler une exposition a
des polluants métalliques, bien que les mécanismes d’incorporation des métaux dans
I'otolithe ne soient pas encore bien connus. Les connaissances actuelles indiquent que
lincorporation des éléments dans l'otolithe n’est pas simplement le reflet de leur
disponibilité dans le milieu (Milton et al., 2000). En outre, les taux de métaux dans I'otolithe

pour une méme exposition varient en fonction des espéces (Geffen et al., 1998).
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3.3 Quel lien entre la microstructure de |'otolithe
et le temps ?

Les résultats de cette partie 3.3. font I'objet d’'une publication en cours de rédaction.

3.3.1 Introduction

La croissance des otolithes se fait par accroissements périodiques a différentes échelles
de temps : annuelle, saisonniére, journaliere (Campana & Thorrold, 2001; Wright et al.,
2002). Etudier la dévalaison en estuaire des juvéniles d’alose requiert une estimation d’age a
I'échelle la plus fine possible d’ou un intérét particulier pour les accroissements primaires de
I'otolithe et la résolution en jours qu’ils permettent. Un accroissement primaire, encore
appelé microincrément ou strie d’accroissement, est défini comme une zone bipartite
constituée de lalternance d’une zone d’accrétion (translucide en lumiére transmise soit la
zone dite « L »), riche en carbonate de calcium, et d’'une zone discontinue (opaque en
lumiére transmise, également appelée zone « D »), pauvre en carbonate de calcium mais
riche en protéines (Campana & Neilson, 1985; Morales-Nin, 1987). L’accroissement des
otolithes est régi par des facteurs internes, physiologiques (Campana & Neilson, 1985;
Mugiya, 1987; Borelli et al., 2003; Payan et al., 2004) et des facteurs environnementaux tels
que la photopériode (Radtke & Dean, 1982; Eckmann, 2000), la température (Marshall &
Parker, 1982; Savoy & Crecco, 1987; Radtke & Fey, 1996; Fitzhugh & Nixon, 1997; Casas,
1998), l'alimentation (Neilson & Geen, 1982; Rice et al., 1985; Bailey & Stehr, 1988;
Moksness & Wespestad, 1989; Radtke & Fey, 1996) ainsi que le taux de croissance des
individus (Geffen, 1982; Folkvord et al., 2000; Feet et al., 2002; Fox et al., 2003). Les
facteurs environnementaux affectent le rythme de dép6t ou I'épaisseur des incréments de
facon différente selon les espéces.

L’objectif de cette partie est d’utiliser les incréments de I'otolithe comme approximation du
temps, en testant I'hypothése :

H : un incrément est formé quotidiennement

Bien que certains auteurs considérent par défaut que le rythme d’accroissement est
journalier (Pierce et al., 2001), la relation n’est pas valable pour toutes les espéces (Caillart
& Morize, 1989) ou peut étre sujet a controverse comme par exemple pour le hareng de
l'Atlantique Clupea harengus (Geffen, 1982; Lough et al., 1982; Campana et al., 1987;
Moksness, 1992).
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Plusieurs méthodes permettent d’estimer la relation otolithe-temps (voir Campana (2001)
pour une synthése sur ces méthodes). Dans notre cas, I'’hypothése avancée est testée a
partir de larves de grande alose d’age connu (issues d’'une reproduction assistée) pour
lesquelles le nombre de stries observées sur les otolithes est comparé a I'dge exact des
individus (en jours). Cette méthode de validation permet également de déterminer le moment
de dépbt du premier incrément, paramétre indispensable pour une bonne exactitude de la
lecture d’age (Jones, 1986). Au-dela de la caractérisation du lien otolithe-temps, I'étude du
rythme de dépd6t des incréments sur les otolithes de larves de grande alose doit permettre de
mesurer nos capacités a estimer correctement la date de naissance des individus ou encore
les taux de croissance a partir des otolithes (Campana & Moksness, 1991; Moksness &
Fossum, 1992).

3.3.2 Matériel et Méthodes

3321 Production des larves d'dge connu

Des géniteurs de grande alose ont été collectés dans la passe a poissons située a
Golfech (en Garonne) en juin 2003 et transportés a la station expérimentale de Saint Seurin
sur Isle (Cemagref). Une reproduction assistée a été réalisée a partir de 5 males et 3
femelles (Jatteau & Rouault, 2004) ayant regu une injection de LhrH (100ug kg™ pour les
males et 150ug kg’ pour les femelles) (T° 23-24C). Les ceufs fertilis és ont ensuite été
placés dans des jarres MacDonald et incubés 4 jours a 21,5T dans de I'eau de forage. Prés
de 11 000 larves, écloses sur une période de 24 heures, ont été transférées immédiatement
aprés éclosion dans un bassin extérieur de 5 m>. Les larves ont donc pu expérimenter une
photopériode et des variations de température naturelles (18,5C-25,0C). Elles ont été
nourries 3 fois par jour avec du zooplancton naturel provenant d'un bassin contigu,
I'alimentation se faisant par un systéme de pompage en continu.

Des lots de dix larves (Fig. 24) ont été échantillonnés : tous les deux jours de JOO
(éclosion) a J10 puis a J15, J21, J25, J30, J35, J42, J49, J55. La mesure de la longueur
totale de chaque individu a permis d’'établir un profil de croissance des larves (Fig. 25). Leur
taux de croissance est de 0,12mm ' entre J0O et J15 et de 0,36mm ' de J15 & J55. Les

larves ont ensuite été congelées en attendant le prélévement de leurs otolithes.
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e ARt AR R

XL

Photo P. JATTEAU

Fig. 24 : Larve de grande alose issue de reproduction assistée (age : 16 jours ; Lt : 13mm)
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Fig. 25 : Croissance (longueur totale en mm) des larves de grande alose de JOO a J55 (moyenne + écart-type).

3.3.22  Préléevement, préparation et observation des
ofolithes

Prélevement des otolithes

Avant dissection, la longueur totale de chaque larve a été mesurée a 0,1mm prés, a l'aide
d’'un pied a coulisse électronique placé sous loupe binoculaire (Olympus® SZX12).

Les larves ont été disséquées sous loupe binoculaire Olympus® SZX12 équipée d’un
polariseur afin de repérer plus facilement les otolithes (Fig. 26). Chez la plupart des espéces,
la sagitta est le plus grand des otolithes et le plus souvent utilisé. Dans la suite de ce travail,
le terme « otolithe » désignera la sagitta. La dissection a été réalisée a l'aide de fibres
optiques montées sur mandrin. Les otolithes (Fig. 27) ont été nettoyés a l'aide du produit
Renu MultiPlus (Bausch & Lomb®, utilisé pour le nettoyage des lentilles de vue par

élimination des protéines) dont la neutralité du pH a été préalablement vérifiée. De fagon a
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standardiser I'expérimentation, les otolithes gauches de chaque poisson ont été préparés.

En cas d’'impossibilité, le droit a été utilisé.

100 ym

Fig. 26: Positionnement des sagittae et des lapilli sur une Fig. 27 : Otolithe gauche d'une larve agée de 55
larve de grande alose (Lt: 9,6mm) agée de 10 jours. jours, face distale.

Observation a partir de la face ventrale, en lumiere

transmise avec polariseur.

Préparation des otolithes

Le choix d’'un plan de coupe conditionne la bonne observation des microstructures (Secor
et al., 1992). Le plan de coupe sagittal a été testé : trés tdét dans I'ontogénie des individus, la
forme de I'otolithe est telle qu’il n’est pas possible d’avoir dans le méme plan le nucléus et la
périphérie de I'otolithe. Le plan de coupe transversal a été préféré et mis en ceuvre selon les
recommandations de Secor et al. (1992). Bien que colteux en temps (Panfili & Tomas,
2001), ce plan de coupe permet d’avoir dans le méme plan le nucléus et la périphérie et
donc, une meilleure observation des microstructures sur les otolithes d’alose. Les otolithes
ont été inclus dans de la résine Araldite (durcisseur/résine : 30/100), le sulcus de I'otolithe
orienté vers le bas. Les blocs de résine ont ensuite été coupés transversalement de part et
d’autre de l'otolithe avec une trongonneuse Minitom (Struers®) a faible vitesse. La section
résultante a ensuite été fixée avec de la colle thermolabile Crystalbond sur une lame de
verre. Un pongage manuel (au grain 1200) et un polissage manuel a l'alumine 1y en
suspension dans I'eau ont été réalisés jusqu’a un niveau légérement au dessus du plan du
nucléus. Des vérifications fréquentes du niveau de pongage ont été nécessaires de fagon a
ne pas dépasser le plan du nucléus. La section a ensuite été retournée (par chauffage de la
Crystalbond) et l'autre face de I'otolithe préparée. Pour cette seconde face, I'excés de résine
est enlevé par un pongcage automatique a la polisseuse Rotopol 35 (Struers®) puis un
poncage manuel permet d’atteindre le plan du nucléus et d’obtenir une coupe fine (environ
30u d’épaisseur). Les otolithes sont ensuite polis a I'alumine 1y (Fig. 28).

Pour les plus petits otolithes (issus des larves avant et a I'éclosion), seule la premiére

face a été préparée.
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Temps estimé

par otolithe
=P Dissection et nettoyage des otolithes 7 min
Inclusion dans la résine Araldite, sulcus vers le bas 8 min

v

Coupe transversale avec la trongonneuse Struers ]
Minitom S min

v

Collage sur lame du bloc de résine avec de la colle _
thermolabile Crystalbond 1 min

1¢re face de I'otolithe : alternance de pongage manuel ]
sur papier abrasif de grain 1200 et polissage manuel a 30 min
I'alumine 1y jusqu’a un peu avant le plan du nucléus

Retournement de la préparation par chauffage de la colle 3 min
thermolabile *

2¢me face de l'otolithe : pongage automatique jusqu'au
niveau de l'otolithe puis pongage manuel sur papier 40 min
abrasif de grain 1200 jusqu’au plan du nucléus

v

Polissage manuel a I'alumine 1y 2 min

Total/otolithe :
env.1h35

Fig. 28 : Schéma récapitulatif du protocole de traitement des otolithes de larves de grande alose, pour
observation des microstructures. Les temps de préparation indiqués concernent un manipulateur expérimenté,
maitrisant toutes les étapes de la procédure.

Observation des otolithes

Les otolithes de larves ont été observés en lumiére transmise a l'aide d’'un microscope
Olympus® B203 (x1000, objectif a immersion) équipé du systéme d’acquisition d’images
Kappa®, permettant 'acquisition d’images pour chaque otolithe. Ces images ont été utilisées
pour i) le comptage des microstructures ii) mesurer I'épaisseur des incréments journaliers.

Dans cette étude, les zones D ont été comptées pour I'estimation de I'dge en jours.
L’épaisseur des incréments a été mesurée entre le milieu d’'une zone D et la suivante. Deux
lectures ont été réalisées par le méme lecteur a au moins une semaine d’intervalle, sans

indication de 'age ou de la taille des individus : la premiére du primordium vers la périphérie,
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la seconde en sens inverse. Les otolithes présentant des écarts de plus de 10 incréments
entre les deux lectures ont été éliminés de I'analyse (cela concerne 3 otolithes). L’incrément
moyen entre ces deux lectures a été utilisé, comme le recommandent Campana & Jones
(1992). De fagon a étudier la reproductibilité des lectures, le coefficient de variation (CV) de

(Chang, 1982) a été calculé selon la formule suivante :

2

U_X/)z
i=1 R-1

(X»»

CV, =100%x
j

avec Xl.j la iéme estimation d’age du poisson j et R le nombre de lectures.

Les lectures ont été réalisées le long de I'axe ventral de l'otolithe. En effet, cet axe
présente un changement de direction de croissance qui facilite la lecture d’age et constitue
un élément important de la croissance a mettre en relation avec I'écologie des individus.

77 otolithes de larves agées de 0 a 55 jours et 4 otolithes de larves avant éclosion ont pu

étre observeés.

Le plus souvent, la microstructure des otolithes est observée en microscopie optique.
Bien que non systématique (Jones & Brothers, 1987; Bailey & Stehr, 1988; Szedimayer &
Able, 1992), une observation complémentaire des otolithes en microscopie électronique a
balayage (MEB) est conseillée (Jones, 1986). L’observation des otolithes au MEB est basée
sur la différence de composition chimique entre les zones L et D constituants I'otolithe.
L’utilisation d'un agent acidifiant permet d’attaquer les zones D (protéiques), qui
apparaissent alors au MEB comme des dépressions. Les zones L, non attaquées,
apparaissent en relief (Campana et Neilson, 1985). La confrontation de ces deux méthodes,
réalisées dans le cadre de ce travail, permet de confirmer les observations faites en
microscopie optique. Le passage au MEB est notamment particuliérement important dans le
cas d’une absence de dépdt journalier en microscopie optique. En effet, le MEB présente un
pouvoir de résolution beaucoup plus important que le microscope optique, permettant ainsi
de mettre en évidence des incréments de petite taille (<1um). Cependant, le MEB nécessite
un temps de préparation des échantillons et un colt plus conséquents que la microscopie
optique, d’ou une utilisation plus limitée du MEB (Campana et Neilson, 1985 ; Jones, 1986).

13 otolithes de notre échantillonnage ont été préparés pour la microscopie électronique a
balayage. Aprés une attaque acide a 'EDTA 5% (% poids) de 1 min & 1min 30 selon la taille
de l'otolithe, les otolithes ont été rincés a I'eau distillée, séchés a l'air libre pendant au moins
12h, montés sur portoir et recouverts de carbone (Campana et Neilson, 1985) afin d’étre
observés au microscope Jeol® 840A (x1000) (CREMEM, université de Bordeaux 1) (Fig.
29).
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Fig. 29: Observation en microscopie
électronique a balayage d’un otolithe de
Photo E. SELLIER larve de grande alose agée de 55 jours.

3.3.2.3  Transposition du milieu expérimental au milieu
naturel

De facon a savoir dans quelle limite le comptage des incréments sur des individus en
milieu expérimental est transposable aux individus en milieu naturel, 'age (en jours) est
estimé a partir d’otolithes de juvéniles de grande alose et d’alose feinte prélevés en milieu
naturel (Tab. 2). La date de naissance de ces individus peut alors étre calculée a partir de la
date de capture et de I'dge des individus. 12 juvéniles de grande alose et 5 d’alose feinte
prélevés en eau douce (a Golfech) et en estuaire ont été analysés. Une date de naissance
estimée en accord avec la période de reproduction renforcera le lien entre la microstructure
des otolithes et le temps.

Pour rappel, la période de reproduction s’étend de début mai a fin juillet pour la grande
alose et de début mai a fin juin pour l'alose feinte. L’estimation de la période de reproduction
a partir de la date de naissance nécessite de connaitre les temps d’incubation aprés
fécondation qui sont respectivement de 4 a 8 jours et 3 a 5 jours pour la grande alose et
l'alose feinte (Taverny et al., 2000).

3.3.3 Résultats

Lors du traitement des otolithes de larves, chaque étape occasionne un certain
pourcentage de perte. Sur la préparation des otolithes, étape la plus difficile, 39% des
otolithes préparés n'ont pu étre lus, généralement a cause d’'un surpolissage d’otolithes

aussi petits (Tab. 3).
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Tab. 3 : Nombre d’otolithes de larves dans les différentes étapes de traitement

Etapes Nombre d’otolithes
Prélévement des otolithes droit et gauche 307
Préparation des otolithes gauches 133
Lecture des otolithes gauches 81

3.3.3.1 Morphologie des otolithes de grande alose au cours
de l'ontogénie

Avant éclosion, les otolithes présentent une forme circulaire (Fig. 30a.). A partir de
I'éclosion, ils prennent une forme semi-circulaire et grandissent le long de I'axe dorso-
ventral, avec une symétrie des axes dorsal et ventral (Fig. 30b.,c.d.). Aux plus jeunes stades,
la distinction entre ces deux axes est difficile. Dés une dizaine de jours, le sulcus commence
a se former sur la face proximale de I'otolithe (Fig. 30d.). A partir d’'une vingtaine de jours en
moyenne, l'otolithe ne présente plus de symétrie bilatérale a cause de la présence d’un

changement d’axe de croissance sur le c6té ventral de I'otolithe (Fig. 30e.,f.g.).

Fig. 30 : Evolution de la forme de I'otolithe sur des larves de grande alose : a. otolithe avant I'éclosion, b. a
I'éclosion, c. a J02, d. a J10, e. a J25, f. a J30, g. a J49. V=axe ventral de I'otolithe, D= axe dorsal de l'otolithe,
S=sulcus. Les fleches indiquent le changement d’axe de croissance. La barre d’échelle représente 10 ym.
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Les otolithes de grande alose présentent un profil moyen de croissance qui diminue du 1%
incrément (4,4u%2,1) jusqu’a l'incrément 19 (1,8um+0,7). Aprés l'incrément 19, I'épaisseur
des incréments augmente (jusqu’a 3,5u+1,4 pour l'incrément 55) (Fig. 31).

Epaisseur moyenne d'un
incrément (um)

0 T T T T T T T T T T 1
0 5 10 15 20 25 30 35 40 45 50 55

Incréments observés

Fig. 31: Profil de croissance moyen des otolithes de larves de grande alose. L’épaisseur moyenne d’un
incrément est représentée + 'écart type et I'épaisseur moyenne d’'un incrément i est calculé en tenant compte de
I'épaisseur de cet incrément sur les otolithes de larves agées de J02 a J55.

3.3.3.2  Dépot du premier incrément

Les otolithes de larves présentent un incrément bien marqué prés du nucléus (Fig. 32) a
un rayon moyen de 16,9y, et qui est particulierement bien visible sur 68 % des larves. Ce
rayon n’est pas significativement différent du rayon de l'otolithe a I'éclosion (test U de Mann
et Whitney, p=0,234 et Tab. 4). Cette strie bien marquée a donc été interprétée comme la
strie d’éclosion. Les incréments plus diffus pouvant étre observés avant cet incrément n’ont

pas donc pas été comptabilisés dans la lecture d’age.

Fig. 32 : Premier incrément bien marqué observé sur un otolithe
de larve de grande alose (fleche rouge), interprété comme la
strie d’éclosion. Rayon=17,46um.
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Tab. 4 : Rayon moyen du premier incrément net et de I'otolithe a I'éclosion (JOO). Les valeurs minimale et
maximale sont indiquées entre parenthéses.

Rayon moyen du premier incrément net Rayon moyen de I’otolithe a JOO
(um) (um)
N=70 N=5
16,9 (13,0 — 22,9) 15,9 (13,8 — 18,2)

Outre l'incrément interprété comme la marque d’éclosion, les otolithes de grande alose

présentent deux autres éléments remarquables (Fig. 33):
e un incrément marqué, repérable sur 77% des individus, situé a un rayon de 37,3y (£
4,8). Il est déposé a JO6 en moyenne (+ 1,7).

e Un changement dans I'axe de croissance s’opére a un age moyen de 22 jours (x 5,3)

Fig. 33 : Exemple d’otolithe de larve de grande alose présentant des éléments remarquables : 1 (strie d’éclosion),
2 (strie située a JO6 en moyenne), 3 (changement d’axe de croissance a J22 en moyenne).

3.3.3.3  Rythme de dépot des incréments

Le coefficient de variation moyen pour chaque age est présenté dans le Tab. 5.

Tab. 5 : Coefficient de variation et nombre
d’otolithes associés a chaque age

Age (jours) Effectifs CV (%)

Les plus fortes variations de lecture sont

associées aux plus jeunes stades (< J15) avec

J0o2 6 8,6

Jo4 8 1,6 un maximum de 11,4% pour les J15. La
JO6 9 10,4 o . .
J10 10 9.8 reproductibilité des lectures est meilleure (<a
J15 6 11,4 5%, sauf a J30) pour les individus plus agés .
J25 7 4,0

J30 5 6,7

J35 8 3,8

J49 9 3,9

J55 4 4,8
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La périodicité du rythme de dépbt des incréments est évaluée a partir de la régression
« nombre d’incréments comptés » par rapport a « I'adge réel » (Fig. 34). En considérant
'ensemble des observations, de J02 a J55, la pente est significativement différente de 1 (test

t, p<0,001) et 'ordonnée a l'origine n’est pas différente de 0O (test t, p=0,56).
60 -
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\
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|

Nombre d'incréments comptés
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|

20 - y = 0.942x - 1.8067
. R? = 0.8646
10 A i -
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Age réel (jours)

Fig. 34 : Nombre d’incréments observés sur les otolithes de larves de grande alose en fonction de I'age réel des
individus. La droite en noir est la droite de régression a partir de J10. La droite en pointillés représente la
bissectrice.

En considérant les valeurs a partir de J10, la pente de la droite de régression n’est pas
significativement différente de 1 (test-t, p=0,291) et l'ordonnée a [lorigine n'est pas
significativement différente de 0 (test t, p=0,325), indiquant ainsi un rythme de dépét

journalier.

De fagon a estimer I'exactitude de nos lectures, I'écart entre I'age réel et 'age lu est
calculé (Tab. 6). Avant J10, les lectures d’age ont tendance a étre surestimées. A partir de
J10, les lectures d’age sont plutdt sous estimées, avec des écarts moyens a I'age réel allant
de 1,3 a 6 jours selon les classes d’age. L'erreur d’estimation d’age est moins importante a

partir de J30 : les lectures d’age sont sous estimées en moyenne de 9,4%.

Tab. 6 : Ecart moyen entre I'age réel et I'age lu, exprimé en nombre de jours et en % de I'age réel, pour chaque
classe d’age

Age réel Age lu (moy * écart type) Age réel - Age lu (j) Age réel - Age lu (%)

2 31+12 1,1 - 55,0%
4 4,4+16 -0,4 -20,0%
6 81+18 2,1 - 35,0%
10 8,7+3,1 1,3 13,0%
15 11+19 4 26,7%
25 19,9+59 5,1 20,4%
30 27,7+ 4,4 2,3 7,7%

35 31+6,2 4 11,4 %
49 452+8,5 3,8 7,8%

55 49+9,9 6 10,9%
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Comparaison Microscopie Optique (MO)/Microscopie Electronique a Balayage
(MEB)

Les observations faites au microscope optique et au MEB ne sont pas significativement
différentes (test U de Mann et Whitney, p=0,738) (Tab. 7), permettant ainsi de confirmer les
observations faites en microscopie optique. Il faut toutefois noter que les valeurs moyennes
de I'age réel — I'age lu (5,3 en MO versus 4,1 au MEB) indiquent une meilleure exactitude au
MEB.

Tab. 7 : Différence entre I'age réel et I'dge lu sur des otolithes de grande alose observés au microscope optique
(MO) et au microscope électronique a balayage (MEB).

Age réel - Age lu
N°otolithe Age réel MO MEB

0T126G 2 0 -0.5
0T116G 2 0 -1,5
0T104G 4 -2 1
OoT101G 4 1 1
0T098G 10 2 2,5
0T092G 15 4,5 2,5
OoT077G 25 12 1
OT071G 25 6 6
0T042G 35 1,5 10
0OT053G 35 10,5 17
0T054G 35 11 10
0T018G 55 20,5 2,5
0OT008G 55 1,5 1,5

Moyenne (zécart type) 5,3 (26,5) 4,1 (5,3)

Pour les individus agés de moins de 10 jours, les deux types d’observation donnent des
résultats de lecture du méme ordre. Aux autres ages, la comparaison des deux types
d’observation indiquent qu’en MO, des erreurs peuvent étre importantes (OT077G et
OTO018G) et non répercutées au MEB. Dans deux cas seulement (OT053G et OT054G), les
écarts de lecture par rapport a I'age réel se retrouvent aussi bien en MO qu’au MEB,

suggérant que certains otolithes ne présentent pas un rythme de dépdbt journalier.

3.3.34  Transposition de la méthode d'estimation d'dge aux
individus issus du milieu naturel

Pour les juvéniles de grande alose péchés en eau douce, la date de naissance se situe
entre le 10/06/2003 et le 28/07/2003. En tenant compte de la période d’incubation (4 a 8

jours), les individus sont issus d’événements de reproduction qui ont eu lieu, au plus tét,
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entre le 02/06/2003 et le 22/07/2003. Ces dates sont cohérentes avec la période de
reproduction généralement définie pour la grande alose (Tab. 8). Pour les individus capturés
en estuaire, l'individu capturé en estuaire en aolt 2003 présente une date de naissance
cohérente (Juv24D) avec la période de reproduction. Pour I'individu capturé en estuaire en
mars 2004 (NUuv18), la date de naissance estimée est le 01/12/2003, ce qui est
biologiquement impossible chez la grande alose.

Le rythme de dépét des incréments observé chez la grande alose a été extrapolé a I'alose
feinte. La date de naissance des individus est cohérente avec la réalité pour l'individu
capturé en estuaire en juillet 2003 (BB02). Elle est estimée au 19/05/2003 ; cet individu est
donc issu d’'un moment de reproduction qui a lieu au plus t6t le 14/05/2003. Pour les quatre
autres individus, échantillonnés entre ao(t 2003 et mars 2004, la naissance aurait eu lieu en
mars et septembre, ce qui n’est pas conforme a la période de reproduction de I'alose feinte
(Tab. 8).

Toutes les incohérences observées se traduisent par une sous-estimation de I'adge des

individus.
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Tab. 8 : Date de naissance estimée a partir de la date de capture et de I'dge estimé (en jours), pour des juvéniles
de grande alose et d’alose feinte capturés en eau douce et en estuaire. En tenant compte de la durée
d’'incubation des ceufs (4 a 8 jours et 3 a 5 jours pour la grande alose et I'alose feinte respectivement), la
cohérence de la date de naissance estimée par rapport a la période de reproduction de chaque espéce est
indiquée (C : cohérence ; | : incohérence).

Age D.ate de ]
N Capture estimé (j) naissance Cohérence
estimée
Date Lieu LT
(cm)

Gf12D 25/09/2003 6,9 108 10/06/2003 C

Gf0o2 | 21/10/2003 9,4 96 18/07/2003 C

Gf03 | 21/10/2003 8,1 102 12/07/2003 C

Grande | Gf04  21/10/2003 E(g‘f)ﬁgé‘ﬁf 8,4 97 17/07/2003 c
alose Gfo7 | 21/10/2003 8,2 86 28/07/2003 C
Gf0o8  21/10/2003 8,2 88 26/07/2003 C

Gf09D | 21/10/2003 7.4 98 16/07/2003 (o4

Gf10D | 21/10/2003 7.9 94 20/07/2003 C

Juv24D  06/08/2003 | Estuaire (PK50) | 5,1 92 07/05/2003 C

Juv18 | 16/03/2004 : Estuaire (PK57) : 8,5 107 01/12/2003 |

BB02 17/07/2003  Estuaire (PK00) 2,6 60 19/05/2003 C

Juv17 | 05/08/2003  Estuaire (PK64) 15,9 152 07/03/2003 |

Alose Juv22 | 03/09/2003 ' Estuaire (PK70) | 13,6 159 29/03/2003 |
feinte Juv21 | 04/11/2003  Estuaire (PK64) 15,3 225 25/03/2003 |
Juv19 | 03/03/2004  Estuaire (PK70) | 14,8 170 09/09/2003 |

3.3.4 Discussion

L’'observation des incréments a partir des otolithes de grande alose préparés en coupe
transversale est longue. Cependant, de par la forme de l'otolithe, il s’agit du type de

préparation le plus efficace.

3.34.1 Morphologie  des  otolithes: les  éléments
remarquables

Le moment du dépét du premier incrément dépend de l'espéce considérée. |l est
généralement associé a un événement marquant de la vie des individus : I'éclosion voire
méme un peu avant (Marshall & Parker, 1982; Radtke & Dean, 1982; Campana et al., 1987),
la résorption de la vésicule vitelline et la premiére prise alimentaire (Rice et al., 1985;
Moksness, 1992; Xie et al., 2005). Chez la grande alose, comme chez le fondule Fundulus
heteroclitus (Radtke & Dean, 1982) ou encore le saumon Oncorhynchus nerka (Marshall &

Parker, 1982), des incréments diffus peuvent étre déposés avant I'éclosion. Radtke et Dean
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(1982) suggeérent que le moment du dépbt du premier incrément chez les espéces a longue
période d’incubation se fait a I'éclosion voire avant I'éclosion. Pour les espéces a courte
période d’incubation, il commencerait plus tard, au moment de I'absorption du sac vitellin et
de la prise alimentaire. Cependant, Jones (1986) montre, par une étude bibliographique,

qu’une telle relation n’est pas généralisable.

Le second incrément notable, situé en moyenne a J06, pourrait étre interprété comme
lincrément marquant la prise alimentaire exogéne. Ce moment de la prise alimentaire
observé a partir des otolithes correspond a ce qu’on retrouve chez les Clupéidés (Tab. 9).
Pour les larves de I'élevage 2003, aucune information n’est disponible quant au moment de
la prise alimentaire exogéne par les larves ; en revanche, I'observation de larves issues
d’élevage en 2004 a montré que la premiére prise alimentaire est réalisée entre J02 et JO4
(Jatteau, Cemagref, com.pers.). L’écart observé entre le moment de la prise alimentaire
exogeéne observé chez les larves de I'année 2004 et le moment de formation de I'incrément
notable sur les otolithes des larves de I'année 2003 peut étre d aux conditions différentes
d’élevage entre les deux années ou peut étre le reflet d’'un laps de temps entre I'événement
de la vie de lindividu et le moment ou cet événement est « mémorisé » dans les otolithes
(Pepin et al., 2001).

Le troisieme élément, qui se situe en moyenne a J22, se caractérise par un changement
d’axe de croissance de I'otolithe. Pour étre fonctionnels tout au long de la vie (Wright et al.,
2002), les otolithes doivent s’Taccommoder de tout changement lié a une transition dans la
physiologie, I'habitat ou le comportement des individus. Cela se traduit par un changement
dans la morphologie de I'otolithe (Lombarte & Popper, 2004), avec par exemple, I'apparition
de centres d’accroissement secondaires comme chez le poisson plat Scophthalmus aquosus
(Neuman et al., 2001) ou le Chinchard Trachurus japonicus (Xie et al., 2005). D’autres
espéces comme l'alose tyran Brevoortia tyrannus présentent un changement dans I'axe de
croissance de l'otolithe, interprété comme le passage du stade larvaire au stade juvénile
(Fitzhugh & Nixon, 1997). Dans le cas de la grande alose, le changement d’axe de
croissance peut étre reli€é a des aspects comportementaux. Dés [|'éclosion, les larves
présentent un phototropisme positif et colonisent préférentiellement la surface de la colonne
d’eau. A partir de 23 jours, les alosons sont capables de coloniser 'ensemble de la colonne
d’eau (Véron et al., 2003). En outre, Jatteau et al. (2004) ont montré qu’a partir d’'une
vingtaine de jours, les larves opérent un changement dans leur ligne de flottaison : pendant
les deux premiéres semaines, les larves présentent un angle de nage de 15° Dés J21, les

larves présentent un angle de nage de 0°
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3.34.2  Rythme de dépot des incréments

L’hypothése avancée en introduction de cette section est confirmée. Comme observé
chez différentes espéces notamment chez les Clupéidés (Tab. 9) ou d’autres groupes (Jones
& Brothers, 1987; Cermeno et al., 2003), le rythme de dépbt des incréments est journalier.
L’exactitude de nos estimations, qui traduit I'écart des estimations par rapport a I'age réel (a
la différence de la précision qui fait référence a la reproductibilité des mesures (Campana &
Moksness, 1991)), est meilleure a partir de 30 jours : I'dge lu est sous estimé en moyenne de
9,4% par rapport a I'age réel, ce qui correspond a une moyenne de 4 jours. Cette exactitude
est acceptable en considérant la marge de + 10% par rapport a 'age réel avancée par Feet
et al. (2002) a partir d’individus agés au plus de 6 semaines. Savoy & Crecco (1987)
acceptent une marge d’erreur de + 5 jours sur des individus agés de 40 jours.

En ce qui concerne la surestimation d’age pour les individus de moins de 10 jours, elle
peut étre associée a la présence d’incréments sous-journaliers (Campana, 1983) ou a des
difficultés d’observation et donc d’interprétation des incréments sur des otolithes de si jeunes
stades. En effet, Campana & Moksness (1991) montrent que la préparation des otolithes
ainsi que l'expérience de l'observateur sont les deux facteurs principaux conditionnant
I'exactitude des observations. Obtenir une section bien dans le plan du nucléus est
particulierement difficile pour les plus petits otolithes, qui peuvent étre plus souvent I'objet
d’'un surpolissage ou d'un sous polissage, altérant ainsi la lecture des microstructures
(Neilson, 1992). La difficulté de lecture de ces otolithes se traduit également par les
coefficients de variation (précision des lecture) les plus importants. La précision de nos
lectures est meilleure a partir de J25 ou les coefficients de variation pour chaque age sont
inférieurs a 5% (excepté la classe des J30), précision considérée comme acceptable (Laine
et al.,, 1991). Dans notre cas, les lectures d’age n’ont pu étre réalisées que par un seul

lecteur, ce qui limite la portée de la précision.
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Tab. 9 : Dépdt du premier incrément et rythme de dép6t des incréments sur différentes espéces de Clupéidés, a
partir de larves élevées en milieu expérimental.

Espéce Premier dépét Rythme de dépdét Sources
Hareng d’Atlantique De 0 a 9 jours aprés éclosion (fin Non journalier Lough et al. (1982)
(Clupea Harengus) de résorption du sac vitellin) Formation des trois premiers

incréments en 18 jours.

A la premiére prise alimentaire Journalier ggietsj(aje(t1e;g1)
A. la resorptlon de la vésicule Non journalier Geffen, 1982
vitelline
Au moment de I'éclosion Journalier Campana et al.,
1987
J10 (résorption du sac vitellin) Journalier Moksness, 1992
Hareng du Pacifique . . I . Moksness &
(Clupea pallasii pallassi) JO8 (résorption du sac vitellin) Journalier Wespestad (1989)
Sprat JO6 (premiére prise alimentaire,
(Sprattus sprattus) fin de résorption du sac vitellin Journalier Alshuth (1988)
Alose savoureuse Entre I'éclosion et |a prise Journalier!” Savoy & Crecco
(Alosa sapidissima) alimentaire (J03-J05) Non journalier(z) (1987)

6D (2)

Température 18T ; “'Température 15T

3.34.3  Transposition des résultats au milieu naturel

Des conditions environnementales aussi proches que possible du milieu naturel favorisent
une croissance et un comportement naturels des individus (Jones & Brothers, 1987; Geffen,
1992). D’'un point de vue plus pratique, elles permettent de bien marquer le contraste des
incréments, facilitant ainsi les observations (Campana, 1984; Hendricks et al., 1994). Au
cours de I'observation des otolithes de larves de grande alose, le contraste des incréments
était tout a fait correct. Jusqu’a présent, les échantillonnages de stades larvaires associés a
une estimation de 'age en jours des individus n’ont pas été réalisés sur la grande alose. De
ce fait, il est difficle de comparer les taux de croissance des larves de cette étude par
rapport a ceux obtenus en milieu naturel. On peut supposer que le taux de croissance dans
cette étude n’est pas le plus optimal puisque d’autres reproductions artificielles ont donné
des individus & taux de croissance meilleur (par exemple, 0,39mm.j" calculé & partir

d’individus agés de JOO a J31) (Jatteau, Cemagref, com.pers.).

La sous estimation évidente de I'dge sur certains otolithes de juvéniles en milieu naturel
pose les limites du comptage des incréments. Pour l'alose feinte, la sous estimation
concerne des individus dont la date de capture et la taille (>13cm) suggérent que ces
individus ont un peu plus d'un an (Taverny, 1991). Les erreurs d’estimation d'age
augmentent généralement avec I'age des individus et la taille des otolithes (Beamish & Mac
Farlane, 1983; Rice et al., 1985), en relation avec I'épaisseur des incréments qui diminue

avec le taux de croissance des individus et les difficultés d’observation associées. Par
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exemple, Ahrenholz et al. (1995) montrent un rythme de dépét des incréments journaliers sur
l'alose tyran Brevoortia patronus (avec une exactitude de 7 jours) jusqu’a environ 200 jours.
Au dela, la période de 200 a 237 jours au moins n’est pas caractéerisée par un rythme de
dépdt des incréments journaliers, laissant ainsi entrevoir les limites de ['utilisation des
incréments sur cette espéce.

Pour la grande alose, la sous estimation d’adge concerne un individu vraisemblablement
de moins d'un an, capturé en estuaire a la fin de I'hiver 2003/2004. On peut dés lors
s’interroger sur I'impact des conditions hivernales (notamment les conditions de température)
sur le dépbt des incréments. L'impact est variable selon les espéces : les incréments sont
formés quotidiennement méme quand la température diminue jusqu’a 3T pour l'alose tyran
Brevoortia patronus. lls peuvent avoir alors une épaisseur de moins de 1y (Ahrenholz et al.,
2000). Pour d’autres espéces comme la plie Paralichthys dentatus (Szedlmayer & Able,
1992) une température comprise entre 1 et 11T affe cte le rythme de dépbt des incréments.
Chez Oncorhynchus nerka (Marshall & Parker, 1982), aucun incrément ne se forme pour
une température inférieure a 5C. La précision corr ecte sur 'dge est compromise durant les
périodes de faible croissance associées aux températures hivernales.

De fagon générale, il serait intéressant de pouvoir tester, pour la grande alose, I'impact de
la température, de l'alimentation et du taux de croissance sur la périodicité des incréments.
L’ensemble de ces paramétres pourrait étre testé en structure expérimentale présentant des
dispositifs de controle de I'environnement (type SCOLA 2, actuellement en cours de
réalisation au Cemagref).

Selon les travaux de Taverny (1991) et Martin Vandembulcke (1999), la phase de
dévalaison se déroule au cours de la premiére année de vie des individus pour la grande
alose, rendant l'utilisation des incréments adéquate pour I'étude de ce phénoméne. Pour
l'alose feinte, s'il s’avére que les durées de séjour estuarien associées a la dévalaison durent

jusqu’a un an et demi, les conclusions risquent d’étre compromises.

3.3.5 Conclusion

Nous avons montré que le dépdt des incréments sur les otolithes de larves de grande
alose débute dés I'éclosion. A partir de J10, il est réalisé selon une rythmicité journaliére.

Faute d’échantillons, il ne nous a pas été possible de mener le méme travail sur les
otolithes d’'alose feinte. Sachant la proximité phylogénétique de ces deux espéces (Bentzen
et al., 1993), nous considérons dans la suite de ce travail que le dépbt des incréments est

également journalier chez l'alose feinte.
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3.4 Quel lien entre la microchimie de |'otolithe et
I'espace ?

3.4.1 Introduction

Parmi les différents outils permettant de retracer les histoires migratoires individuelles
entre des eaux douces, saumatres et marines, le rapport Sr/Ca de I'otolithe a été largement
utilisé (Secor & Piccoli, 1996; Elfman et al., 2000; Kafemann et al., 2000; Limburg, 2001). La
concentration en calcium de l'otolithe est constante (Gunn et al., 1992) (environ 40% en
poids de l'otolithe) tandis que celle en Sr est essentiellement liée a la composition de I'eau
(Farrell & Campana, 1996). L’incorporation du Sr se fait par substitution du Ca au sein de la
matrice de I'otolithe. En effet, tous deux présentent un rayon similaire (Sr(2+)=0,113 3;
Ca(2+)=0,0994), une méme valence (2+) et des propriétés chimiques communes. La source
essentielle de Sr pour les poissons provient de I'eau et dans une moindre mesure de
l'alimentation (Farrell & Campana, 1996). Les eaux douces sont généralement pauvres en Sr
alors que les eaux de mer sont riches en Sr (Ingram & Sloan, 1992; Limburg, 1995).
Plusieurs études ont montré une relation positive mais indirecte entre le rapport Sr/Ca de
I'otolithe et la salinité du milieu (Secor et al., 1995a; Secor & Rooker, 2000; Kraus & Secor,
2004). Dans I'estuaire de la Gironde, Daverat et al. (2005) ont mis en évidence un gradient
croissant vers I'aval de Sr/Ca dans les eaux du bassin versant Gironde-Garonne-Dordonge.

Pour estimer la durée du séjour estuarien des alosons, il est nécessaire de repérer la

phase estuarienne, ce qui implique de tester I'’hypothése :

H: le rapport Sr/lCa mesuré dans les otolithes permet de discriminer le

compartiment estuarien des compartiments eau douce et eau de mer

Pour tester cette hypothése, le plus efficace serait de valider expérimentalement la valeur
du rapport Sr/Ca en maintenant des individus dans des bacs de salinité et de composition de
'eau connues et correspondant a différents compartiments, comme réalisé pour I'anguille
européenne par Daverat et al. (2005). Dans le cas de la grande alose et de I'alose feinte, la
fragilité des individus rend particulierement lourde une telle validation. Nous avons donc
réalisé une validation indirecte, basée sur la mesure du rapport Sr/Ca dans les otolithes

d’aloses prélevées en eau douce (en Garonne, en Dordogne et en Aveyron, avant que les
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individus ne passent en estuaire) et en mer (au niveau des Pertuis Charentais). Les objectifs
sont de repérer :

- Une valeur de Sr/Ca de l'otolithe marquant la limite supérieure du compartiment eau
douce, qui sera assimilée a la valeur seuil d’entrée en estuaire

- Une valeur de Sr/Ca de l'otolithe marquant la limite inférieure du compartiment eau de

mer, qui sera assimilée a la valeur seuil de sortie en mer.

Des individus en milieu estuarien ont également été prélevés de fagon a vérifier que les
valeurs estuariennes se situent bien entre les bornes fixées pour les deux autres

compartiments.

3.4.2 Matériel et Méthodes

3421 Individus échantillonnés

Milieu dulcaquicole : Garonne, Dordogne, Aveyron

Au cours de I'année 2003, 10 juvéniles de grande alose ont été capturés au niveau du
barrage de Golfech (en Garonne) (Fig. 17 et Tab. 10), situé en amont de la limite de marée
dynamique. Les juvéniles de grande alose qui y sont piégés sont forcément des juvéniles
dévalants puisque capturés a 'amont du barrage. Seuls des juvéniles de grande alose y sont
capturés, les aloses feintes ayant des sites de frayéres situés plus en aval.

Pour renforcer notre validation du compartiment eau douce, nous avons également utilisé
les résultats de I'analyse de 71 otolithes d’alosons de grande alose péchés en 2001 dans
'Aveyron (Picquecos) (N=9), en Garonne (Golfech) (N=29) et en Dordogne (Tuilieres)
(N=33) (Tomas et al., 2005) (voir la Fig. 17 pour la localisation des sites). De par la
localisation géographique des sites de capture, nous sommes certains que ces alosons
dévalants n’ont connu que I'eau douce. Pour la validation en milieu dulgaquicole, aucun

juvénile d’alose feinte n’a été capturé.

Milieu marin : les Pertuis Charentais

Les Pertuis Charentais sont baignés par le panache estuarien de I'estuaire de la Gironde

(Fig. 17). lls peuvent présenter des salinités différentes le long de I'année, en fonction des
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débits de la Gironde et de la Charente. Lors de nos échantillonnages, en juillet et septembre

2003, la salinité était plutdt élevée (Fig. 35a. et b.).

h : 35 X &X 4 & Point 1
stuaire de la: " « X Point 2
Charente. “ .
34 4 XXXKK XXX X XK Xr X
2
£ 331 XXo®
lle d’'Oléron S
32 A
Estuaire de la . ¥ {SSea 31 N N
Gironde v LU * — ‘ ‘ ‘
: £ > 09-mai 28-juin 17-ao0t 06-oct 25-nov

a. e Google Earth

b.

Fig. 35 : Localisation des points de mesure de salinité dans les pertuis charentais, au niveau de I'lle d’Aix (point 1) et de
Marennes Oléron (point 2) (a.) et évolution de la salinité sur la période début juin-fin octobre 2003. Source : données
IFREMER. http://www.ifremer.fr/envlit/, site consacré a I'environnement littoral.

10 subadultes de grande alose et 9 subadultes d’alose feinte ont été analysés (Tab. 10).

Milieu estuarien

Les individus issus du milieu estuarien proviennent des échantillonnages mensuels de la
faune circulant de part et d’autre de la centrale du Blayais (Girardin et al., 2004) au niveau
des pK 25, 50, 57, 64, 70 et d’échantillonnages supplémentaires mis en place dans le cadre
de ce travail. Malgré I'effort d’échantillonnage pour suivre la dévalaison des juvéniles I'année
2003 (420 prélevements), peu d’individus ont été collectés (17 aloses feintes et 4 grandes
aloses).

Sur les individus capturés, 2 juvéniles de grande alose et 5 d’alose feinte ont été analysés
(Tab. 10).
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Tab. 10 : Caractéristisques des grandes aloses et des aloses feintes analysées lors de cette étude pour la
validation indirecte du rapport Sr/Ca de I'otolithe dans les différents compartiments de salinité.

Milieu Lieu de capture N° Date de capture Lt (mm)

Gf12 69

Gf13 29/09/03 86

Gf14 81

Gf02 94

Gf03 81

EAU DOUCE

Golfech Gfod 84

Gfo7 21/10/2003 82

Gf08 82

Gf09 73

Gf10 78

PK50 Juv24 06/08/2003 51

ESTUAIRE

GRANDE ALOSE STU PK57 Juv18 16/03/2004 85
E46 196
E55 200
£56 09/07/2003 198
E57 252
. . E72 215
EAU DE MER Pertuis Charentais £73 10/07/2003 999
E2 200
E3 16/09/2003 296
E8 17/09/2003 177
E9 175

PK25 BB02 11/07/2003 26
PK64 Juv17 05/08/2003 159
ESTUAIRE PK70 Juv22 03/09/2003 136
PK64 Juv21 04/11/2003 153
PK70 Juv19 03/03/2004 148
E53 234
E58 09/07/2003 307
ALOSE FEINTE £60 289
E66 230
EAU DE MER Pertuis Charentais EG67 10/07/2003 194
E68 209
E1 16/09/2003 233
E14 240
E15 17/09/2003 259

3422  Méthodologie

3.4.2.2.1 Choix de la méthode d’analyse

Par rapport a la problématique de ce travail, le choix d’une technique d’analyse de surface
est le plus adéquat. Une analyse de surface permet de mesurer la composition des otolithes
a des endroits précis (c’est a dire a différents moments) (voir Campana et al. (1997) et De
Pontual & Geffen (2002) pour une synthése sur les méthodes d’étude de la composition des

otolithes). L'utilisation de la technique de spectrométrie a dispersion de longueur d’onde

73

CemOA : archive ouverte d'Irstea / Cemagref



Chapitre 3 - Approche couplée microchimie-microstructure de l'otolithe

(Wavelength Dispersive Spectrometry WDS) a 'aide d’'une microsonde a spectrométrie X a
été largement employée pour mesurer le rapport Sr/Ca des otolithes (Katayama et al., 2000;
Limburg, 2001; Jessop et al, 2002). La composition en éléments présents a des
concentrations de I'ordre de 100-1000 ppm peut y étre analysée a un niveau de précision et
d’exactitude convenables, ce qui est adapté pour la mesure du Sr et du Ca des otolithes
(Gunn et al., 1992; Campana et al., 1997).

Avant passage a la microsonde, les otolithes, non conducteurs, doivent étre recouverts
d’une fine couche conductrice, généralement de carbone. Pour nos analyses et pour des
contraintes pratiques, les échantillons ont été recouverts d’'une couche de 2 a 3 nm d’or. Des
études préliminaires ont montré que la métallisation a I'or induit des mesures de Sr/Ca dans
I'otolithe comparables a une métallisation au carbone, sans nuire a la qualité de I'analyse
(Daverat et Lahaye, en cours).

Les conditions d’analyse jouent sur la précision et la sensibilité des résultats : une faible
excitation des électrons permet de limiter les dommages causés a I'otolithe lors de I'analyse
et d’avoir des résultats de bonne qualité mais I'acquisition des résultats nécessite beaucoup
de temps. Au contraire, une forte excitation des électrons permet une acquisition rapide des
résultats mais endommage fortement l'otolithe. Il est donc nécessaire de trouver un
compromis (Gunn et al., 1992). Dans le cadre de ce travail, les analyses ont été réalisées du
nucléus a la périphérie, le long de I'axe ventral de I'otolithe (axe choisi pour la validation de
'age) aux conditions suivantes :

Les standards utilisés sont le SrFCI sur le cristal TAP pour le strontium et 'andradite sur
le PET pour le calcium. Le temps de comptage du pic est de 50 sec sur la raie La du
strontium et de 10 secondes sur la raie Kalpha du calcium. Le temps de comptage du bruit
de fond est de 50 secondes sur le strontium et 5 secondes sur le calcium. Le bruit de fond,
pour le strontium, n’est mesuré que du cbté droit du pic, pour éviter toute interférence avec la
raie du calcium Kalpha d'ordre 2. Les conditions d’excitation sont de 15keV, 20nA, le
diameétre du faisceau a été utilisé en mode raster, couvrant une surface de 8um x 8um. Les
points d’analyses ont été réalisés tous les 20u afin de laisser un espace suffisant entre
chaque point et éviter ainsi que la dégradation de Il'otolithe due a I'échauffement par le

faisceau ne vienne altérer la mesure suivante.

La précision de la mesure (déviation standard relative) pour chaque élément est donnée
par la formule suivante :

PRECISION = 100 %

(V)< (V& )~ (V& )]

T=temps de comptage sur le pic (sec)

Rp= Nombre de coups/sec sur le pic
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Rg= Nombre de coups/sec sur le bruit de fond

La précision est de + 2,4% sur la mesure du Sr et de + 0,3% sur la mesure du Ca.

La limite de détection (LOD) pour chaque élément en WDS est :

LODzix &
m \ T,

m= nombre de coups/sec/% de I'élément dans le standard
Rg= Nombre de coups/sec sur le bruit de fond

Tg= Temps de comptage du bruit de fond.

Le niveau minimum de détection du Sr est de 170ppm.

Ces formules sont tirées de Tomas, 2000.

Dans le cadre de ce travail, nous avons utilisé une microsonde Cameca SX 100

(CeCaMa, université de Bordeaux1). Les résultats sont exprimés en ratio massique (wt%).

Pour les 71 otolithes issus des individus péchés en 2001 en Garonne, Dordogne et
Aveyron, la concentration en Sr (ppm) de ces otolithes a été analysée par ICPMS en solution
(SB-ICPMS), une technique d’analyse globale avec laquelle la concentration totale en Sr

dans l'otolithe peut étre mesurée (pour plus de précision, voir Tomas et al., 2005).

3.4.2.2.2 Prélévement et préparation des otolithes

Le préléevement des otolithes est réalisé de la méme fagon que pour les larves (voir la
section 3.3.2.2) avec des précautions supplémentaires. En effet, I'étude de la composition
chimique des otolithes nécessite d’éviter la contamination de ceux-ci, c’est a dire l'altération
de leur composition au cours de leurs différents traitements (Proctor & Thresher, 1998). Le
rapport Sr/Ca étant relativement robuste (Proctor & Thresher, 1998), sa mesure est moins
contraignante en terme de précautions contre la contamination que pour des études
microchimiques plus fines (Brophy et al., 2003; Tomas et al., 2005).

Les différentes étapes qui ont fait I'objet d’'une attention particuliére sont :

- La conservation des individus. Nous avons retenu la congélation, dont il a été établi que
c’était le mode de conservation qui altérait le moins le rapport Sr/Ca (Proctor & Thresher,
1998).

- L’extraction et le nettoyage des otolithes. L’extraction des otolithes a été réalisée a l'aide
d’outil de dissection en plastique, nettoyés a I'acide nitrique 10%. Les otolithes ont été rincés

a l'eau ultra-pure (eau milli-Q).
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- La préparation des otolithes. Les otolithes ont été inclus dans de la résine Araldite dont la

composition est suffisamment neutre pour ne pas interférer avec nos analyses. En outre,

'analyse WDS est particulierement sensible a I'état de surface de la préparation (Gunn et al.,

1992) d’ou I'importance d’'une préparation de qualité : plane et sans rayures.

La procédure de préparation des otolithes de juvéniles et subadultes est présentée en Fig.

36. Le temps de préparation indiqué est le temps minimal nécessaire pour un opérateur

entrainé et maitrisant toutes les étapes de la procédure.

v
bas *

Coupe transversale avec une trongonneuse

Struers Minito$

- Dissection et nettoyage des otolithes

Temps
estimé/otolithe

5 min

Inclusion dans de la résine Araldite, sulcus vers le 5 min

5 min

Collage du bloc de résine sur lame avec de la colle 1 min

thermolabile Crystalbond

v

Pongage manuel de la 1¢™ face de I'otolithe

(jusqu’a atteindre le plan du nucléus) : alternance  20.25 min
de papier abrasif de grain 1200 et de grain 4000.

Elimination des impuretés sur la face préparée par 30 sec

passage au bain a ultra-sons

Retournement de la préparation par chauffage de

la colle thermolabile

v

3 min

Pongage manuel de la 2¢me face de I'otolithe .
(passage successif sur papier abrasif de grain 35 min
1200, 2400 puis 4000) jusqu’a I'obtention d’'une

coupe fine. *

P Polissage manuel a 'alumine 1 p puis a

'alumine 0,3 p.

3 min

Total/otolithe : env. 1h20

Fig. 36 : Schéma récapitulatif du protocole de traitement des otolithes pour la mesure du rapport Sr/Ca. Les
temps de préparation sont estimés pour un expérimentateur entrainé, maitrisant toutes les étapes de la

procédure.

3.4.2.2.3 Valeurs de Sr/Ca utilisées
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Parmi les 10 alosons de Golfech de I'année 2003 analysés, un individu présente des
valeurs de Sr/Ca aberrantes. Nous I'avons donc éliminé de I'analyse. Les individus capturés
a Golfech n’ayant connu que I'eau douce, 'ensemble des valeurs de Sr/Ca mesurées sur les
otolithes sont utilisées pour définir le seuil d’entrée en estuaire (n = 195 valeurs de Sr/Ca).

En outre, la concentration en Sr de ces otolithes est comparée a celle mesurée par SB-
ICPMS sur les 71 alosons péchés en eau douce en 2001 (n=71 valeurs de Sr) (Tab. 11).
Pour cette comparaison, on considére la moyenne des concentrations en Sr mesurées sur
un otolithe aux différents points d’impact de la microsonde comme la concentration de Sr

dans I'otolithe.

Pour les compartiments marin et estuarien, le temps de séjour des individus dans le
milieu de capture n’est pas connu. La validation du rapport Sr/Ca doit donc se faire a partir
des valeurs mesurées a la périphérie de l'otolithe, c’est a dire les plus proches du moment
de la capture des individus. Un comptage du nombre de stries entre le dernier point
d’analyse a la microsonde et I'avant dernier point indique qu’une période minimale d’en
moyenne 13 jours (x 5) s’est écoulée entre les deux (comptage réalisé sur 3 subadultes). On
ne peut donc pas exclure que, durant ce laps de temps, les individus aient changé de
compartiment de salinité (par exemple, passage dans l'estuaire de la Charente pour les
individus capturés dans les Pertuis ou dans le panache estuarien pour les juvéniles pris dans
I'estuaire de la Gironde). Nous avons donc choisi de considérer la valeur Sr/Ca obtenue sur
le dernier point d’analyse a la microsonde comme la plus représentative du milieu de
capture. Pour les compartiments marins et estuariens, le nombre de valeurs utilisées

correspond donc aux nombres d’'individus analysés (Tab. 11).

Tab. 11 : Récapitulatif des effectifs (N) et du nombre de mesures de Sr/Ca et de Sr réalisées sur les juvéniles et
subadultes de grande alose et d’alose feinte

N
Espéce Lieu de capture Compartiment Année N individus N valeurs valeurs
Sr/Ca de Sr
Garonne, Dordogne,
Grande Garonne Eau douce 2003 9 195 9
alose
Estuaire (PK 50, PK 57) Estuaire 2003 2 2
Pertuis Eaude mer 2003 10 10
Alose ~ Estuaire (pKas, pked, Estuaire 2003 5 5
. pK70)
feinte
Pertuis Charentais Eau de mer 2003 9 9
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3.4.3 Résultats

3.4.3.1 Compartiments de salinité pour la grande alose

3.4.3.1.1 Valeur seuil marquant I’entrée en estuaire

Les rapports Sr/Ca mesurés sur les otolithes des 9 grandes aloses capturées en 2003
indiquent qu’en moyenne, le rapport Sr/Ca est de: 0,58.10° + 0,25.10°. De facon a
s’affranchir de la variabilit¢é autour de la moyenne, la valeur Sr/Ca marquant la limite
supérieure de I'eau douce, assimilée a la valeur seuil marquant I'entrée en estuaire est fixée
a la valeur moyenne + 'écart type soit 0,83.10-3.

Quelle que soit 'année de prélévement ou la méthode d’analyse, les mesures en Sr ne

sont pas significativement différentes (Test U de Mann et Whitney, p=0,373) (Fig. 37).
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Fig. 37 : Concentration moyenne de Sr (ppm) mesurée sur les otolithes de juvéniles de grande alose péchés en
eau douce et analysés soit en SB-ICPMS (échantillon 2001, N=71) soit a la WDS (échantillon 2003, N=9). L’écart
type est indiqué.

Les mesures de Sr réalisées sur les individus de I'année 2001 confirment les mesures
réalisées a partir des alosons de I'année 2003 utilisés pour la validation du compartiment

eau douce.

3.4.3.1.2 Valeur seuil de sortie en mer

Le rapport Sr/Ca mesuré a la périphérie des otolithes est en moyenne de 2,17.10° +
0,24.10°. De fagcon a s’affranchir de la variabilité autour de la moyenne, la valeur Sr/Ca

marquant la sortie en mer est la valeur moyenne - I'écart type soit 1,93.10°>.
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3.4.3.1.3 Positionnement des valeurs estuariennes par rapport aux seuils
calculés

Les compartiments eau douce et mer présentent des signaux distincts. Les valeurs
estuariennes se situent, pour 'une, entre I'eau douce et la mer, pour l'autre, elle chevauche

I'eau douce (Fig. 38).

4 4
eau de mer
T T T T T T 1
0 0,5 1 1,5 2 2,5 3

Sr/Ca (x107%)

Fig. 38 : Gamme des valeurs de Sr/Ca des otolithes de grande alose mesurées en eau douce (jusqu’a la valeur
seuil d’entrée en estuaire) et en mer (a partir de la valeur seuil marquant la sortie en mer) (rectangles). Les
extensions indiquent la valeur maximale mesurée en eau douce et la valeur minimale mesurée en mer. Les
losanges représentent la derniére mesure de Sr/Ca mesurée sur les otolithes d’'individus péchés en estuaire.

3.43.2 Compartiments de salinité pour l'alose feinte

3.4.3.2.1 Valeur seuil marquant I’entrée en estuaire

Aucun juvénile d’alose feinte n’ayant été capturé en eau douce, une validation par
analyse du Sr/Ca en eau douce n’est donc pas possible.

La valeur maximale qui limite le compartiment eau douce peut étre approchée a partir des
otolithes de géniteurs, pour lesquels 'ensemble de I'histoire migratoire est retracée sur les
profils Sr/Ca. Les premiers points de ces profils correspondent aux plus jeunes moments de
la vie des individus. La distribution des valeurs obtenues entre les 5 premiers points d’impact
de la WDS (Tab. 12) n’est pas significativement différente (Analyse de variance, p=0,712).

Les 5 premiers points semblent donc bien appartenir au méme milieu.
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Tab. 12: Moyenne du rapport Sr/Ca mesuré sur I'ensemble des otolithes de géniteurs d'alose feinte
(N=37géniteurs), au niveau des 5 premiers points d'impact de la microsonde (soit 176 valeurs Sr/Ca).

Point 1 Point 2 Point 3 Point 4 Point 5 Total
Moyenne 0,54.10°  0,56.10°  0,63.10° 0,59.10° 0,58.10° 0,58.10°
Ecarttype  0,26.10°  0,30.10°  0,23.10°  0,24.10°  0,24.10°  0,26.10°

Nous avons utilisé 'ensemble de ces valeurs pour estimer la valeur maximale de Sr/Ca

de I'otolithe en eau douce, qui est fixée a la moyenne + I'écart-type soit 0,84. 107,

On remarque que la distribution des valeurs eau douce mesurée rétrospectivement pour
l'alose feinte n’est pas significativement différente des valeurs d’eau douce mesurées a partir

des juvéniles de grande alose (Analyse de variance, p=0,856) (cf. 3.4.3.1.1) (Fig. 39).

40

35 -

B Grande alose

30 - B Alose feinte

Fréquence des valeurs

0 0.1 02 03 04 05 06 07 08 09 1 11 12 13 1.4 15 16 1.7
Sr/Ca x10°

Fig. 39 : Distribution des valeurs de Sr/Ca des otolithes de grande alose en eau douce (N=195 valeurs Sr/Ca) et
d’alose feinte (N=176 valeurs).

3.4.3.2.2 Valeur seuil marquant la sortie en mer

Le rapport Sr/Ca mesuré a la périphérie des otolithes d’aloses feintes capturées en mer
est en moyenne de 1,85x107 + 0,35x10° soit une valeur seuil marquant la sortie en mer de
1,5x107. Les gammes des valeurs eau douce et eau de mer sont trés proches. Les mesures
faites sur des poissons capturés en milieu estuarien représentant le milieu estuarien ne se

distinguent pas du milieu marin (Fig. 40).
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L A & 4

eau de mer
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Sr/Ca (x107%)

Fig. 40 : Gamme des valeurs de Sr/Ca des otolithes d’alose feinte mesurées en eau douce (jusqu’a la valeur seuil
d’entrée en estuaire) et en mer (a partir de la valeur seuil marquant la sortie en mer) (rectangles). Les extensions
indiquent la valeur maximale mesurée en eau douce et la valeur minimale mesurée en mer. Les losanges
représentent la derniére mesure de Sr/Ca mesurée sur les otolithes d’individus péchés en estuaire.

3.44 Discussion

3441 Discrimination du compartiment estuarien

Bien que relativement proches, les rapports Sr/Ca des otolithes de grande alose dans les
compartiments eau douce et eau de mer sont distincts. Entre les deux, une gamme de valeur
de Sr/Ca est donc attribuable au milieu estuarien. Etant donné que seuls deux individus
capturés en milieu estuarien ont été analysés, on ne peut pas vérifier que les valeurs de
Sr/Ca mesurées dans les otolithes lors du séjour des aloses en milieu estuarien présentent
effectivement des valeurs intermédiaires entre les compartiments eau douce et eau de mer.
La détermination des seuils de Sr/Ca doit donc étre renforcée par I'analyse d’un plus grand

nombre d’individus capturés en milieu estuarien.

Pour l'alose feinte, les rapports Sr/Ca des compartiments eau douce et eau de mer sont
distincts mais contigus. Les seuils de Sr/Ca déterminés ne permettent pas de mettre en
évidence une gamme de valeur de Sr/Ca propre au milieu estuarien : les mesures réalisées
a la périphérie des otolithes de juvéniles capturés en estuaire ne se distinguent pas des
valeurs mesurées sur des individus capturés en mer. Si I'on se référe aux connaissances
actuelles concernant cette espéce, l'alose feinte peut effectuer des va-et-vients entre le
milieu estuarien et le milieu marin beaucoup plus fréquents que pour la grande alose
(Girardin et al., 2004). Nous avons considéré la mesure de Sr/Ca en périphérie de I'otolithe
comme la plus représentative du milieu de capture. Or, il a pu s’étre écoulé plusieurs jours

entre ce dernier point d’analyse et la périphérie de I'otolithe. La proximité des estuaire de la
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Charente et de la Gironde rend tout a fait plausible la mesure de valeurs estuariennes sur
des individus pris dans les Pertuis Charentais. Ainsi, le comportement migratoire différent
entre les deux espéces pourrait étre a I'origine de la différence de seuil de Sr/Ca marquant la
sortie en mer. En tenant compte de ces remarques, il semble alors judicieux de fixer le seuil
de Sr/Ca marquant la sortie en mer chez l'alose feinte au méme niveau que pour la grande

alose, soit 1,93x107°,

Les valeurs obtenues dans le cadre de ce travail sont, pour le compartiment eau douce,
du méme ordre de grandeur que celles trouvées par Limburg (1995) sur l'alose savoureuse
de I'Hudson (en moyenne 0,79x10®). Pour la valeur moyenne relative & 'eau de mer, cet
auteur a travaillé sur la moyenne des valeurs de Sr/Ca obtenues aprés un brusque et net
changement de Sr/Ca dans les otolithes, interprété comme le passage en mer. Sa valeur
moyenne de Sr/Ca en eau de mer s'éléve a 3,62x10°. Il est intéressant de noter que pour
une autre espéce de poisson migrateur, I'anguille européenne, les valeurs de Sr/Ca de
I'otolithe dans le méme milieu (I'estuaire de la Gironde), pour des compartiments
comparables sont largement supérieures aux nétres : en eau douce, les valeurs de Sr/Ca sur
I'anguille sont en moyenne de l'ordre de 1,4x10™. En estuaire, les valeurs sont en moyenne
de l'ordre de 3,9x10°. En milieu marin, elles atteignent des valeurs moyennes de 6,6x107°
(Daverat et al., 2005). Ces observations suggeérent des facteurs d’incorporation du Sr

propres a chaque groupe taxonomique.

3442 Limites de la méthode de validation et proposition de
compléments

Cette méthode de validation indirecte du rapport Sr/Ca des otolithes par prélévement des
individus en milieu naturel dans différents compartiments de salinité a déja été réalisée sur
d’autres espéces (ex. Limburg, 1995).

C’est la méthode la plus facilement réalisable, mais elle présente plusieurs limites au
niveau de :

(1) La méthode elle-méme. Pour les individus échantillonnés en milieu naturel, nous
ignorons le temps de séjour des individus dans le milieu de capture préalablement a celle-ci.
On peut se demander si les individus ont eu le temps d’incorporer de fagon significative le Sr
présent dans le milieu de capture. Ce point est de faible importance pour les jeunes aloses
de I'année péchées en eau douce puisque celles-ci n’ont techniquement pas eu la possibilité
d’expérimenter d’autres compartiments de salinité. Par contre, on doit en tenir compte pour

les individus prélevés en estuaire et dans les Pertuis Charentais.

82

CemOA : archive ouverte d'Irstea / Cemagref



Chapitre 3 - Approche couplée microchimie-microstructure de l'otolithe

(2) Le choix des sites de prélévement. En eau douce, la configuration des sites de capture
garantit que les individus n’ont pas connu d’autres compartiments de salinité. En revanche,
les Pertuis Charentais ont été assimilés au compartiment marin sur la base de la salinité
alors qu’aucune mesure de Sr/Ca des eaux n'a été réalisée. La localisation des Pertuis
Charentais nécessite de vérifier la quantité de Sr/Ca dans les eaux.

(3) L’écologie des espéces. Le comportement migratoire de l'alose feinte pose un réel
probléme pour distinguer les compartiments estuariens et marins a partir des otolithes. Les
subadultes utilisés dans cette validation indirecte sont &gés de 2 ou 3 ans d’aprés leur taille
(Taverny & Elie, 2001b). Etudier les otolithes de jeunes de I'année qui viennent de sortir de
l'estuaire aurait peut étre été moins contraignant. En outre, les difficultés de captures
d’alosons en milieu fluvial n’ont pas permis de valider le rapport Sr/Ca des otolithes en eau

douce pour cette espece, d’ou I'approximation proposée a partir des otolithes de géniteurs.

Cette validation indirecte est basée sur I'’hypothése implicite que le Sr dans les eaux est
constant quelle que soit 'année. Par exemple, nous avons utilisé les otolithes de juvéniles de
grande alose nés en 2003 dans le but de repérer le compartiment eau douce et I'entrée en
estuaire sur des otolithes de géniteurs nés quelques années auparavant. Certains auteurs
(Gillanders, 2002a; Elsdon & Gillanders, 2006) insistent particulierement sur la nécessité de
s’assurer que la composition des otolithes présente des variations interannuelles inférieures
aux variations spatiales, afin de pouvoir réaliser des analyses rétrospectives. En eau douce,
la concentration en Sr dans les otolithes de grande alose comparable en 2001 et 2003

constitue un résultat encourageant dans le sens d’une variation interannuelle de Sr faible.

Malgré la faiblesse des effectifs analysés (Tab. 11), la valeur Sr/Ca de I'otolithe pour la
grande alose semble robuste puisque des données collectées sur cette espéce, au méme
stade, en eau douce, confirment les résultats obtenus. L’analyse d’'un plus grand nombre
d’individus, surtout pour les individus en estuaire et dans le milieu marin, serait toutefois utile
pour améliorer la précision des bornes indiquées ici.

Malgré la fragilité des individus de grande alose et d’alose feinte, des manipulations
expérimentales peuvent permettre de compléter les résultats obtenus. Le savoir faire actuel
permet de produire des larves de grande alose (Jatteau & Rouault, 2004) et d’alose feinte
(Aprahamian, Environmental Agency, UK, com.pers.). Une production de larves en milieu
expérimental permettrait, entre autres, de connaitre précisément le ratio Sr/Ca des otolithes
d’alose feinte en eau douce. En tenant compte des capacités d’osmorégulation des deux
espéces, un maintien dans des eaux de composition différente (salinité, quantité de Sr)

pourrait étre réalisé. Avec cette approche, nous pourrions également tenter d’estimer le taux
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d’incorporation du Sr dans les otolithes des deux espéces ainsi que le temps d’incorporation

du Sr dans les otolithes a partir des eaux du milieu naturel.

Ainsi, I'entrée en estuaire et la sortie en mer sont caractérisées par une augmentation du
rapport Sr/Ca d’un facteur x2,3 au moins. La gamme des valeurs de Sr/Ca pour les espéces
du genre Alosa est faible d’ou une «fenétre » correspondant au milieu estuarien
relativement étroite. Par rapport a notre hypothése de départ (cf. introduction de cette
section), nous avons défini des seuils permettant de discriminer les trois compartiments pour
la grande alose et I'alose feinte. Cependant, comme cela a déja été mentionné par d’autres
auteurs (Secor & Rooker, 2000; Zimmerman, 2005), il ne nous sera pas possible d’identifier
des mouvements fins au sein d'un méme compartiment de salinité pour les espéces

considérées.

3.45 Conclusion sur l'approche retenue

En conclusion, le recours aux otolithes pour étudier la dévalaison des juvéniles de grande
alose et d’alose feinte nous permet :
1. d’estimer I'age des individus a une échelle journaliére
2. de distinguer les grands compartiments de salinité (eau douce-eau saumatre-
eau de mer)
L’utilisation conjointe de ses deux aspects va nous permettre dans un premier temps de
repérer les moments d’entrée et de sortie de I'estuaire associés a la dévalaison puis, dans

un second temps, de compter le nombre d’'incréments entre ces deux événements (Fig. 41).

T
/ S

Fig. 41 : Coupe transversale d’un otolithe de géniteur d’alose feinte, aprés analyse a la microsonde. Les points
d’'impact, espacés de 20 ym, ont été réalisés depuis le nucléus (marquant la naissance de l'individu N) jusqu’a la
périphérie marquant la mort de I'individu P). Barre d’échelle=100um.
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4.1 Introduction

Les caractéristiques de dévalaison des juvéniles a partir de I'analyse des otolithes de

géniteurs, les tactiques gagnantes, sont analysées dans ce chapitre.

Cela nécessite dans un premier temps de caractériser les géniteurs étudiés (partie 4.2).
La caractérisation porte sur la biométrie et I'Age des géniteurs ainsi que sur leur
représentativité par rapport au flux de migrants généralement capturés. La validation du
rythme de dépdt journalier des incréments sur les otolithes ainsi que les valeurs de Sr/Ca de
I'otolithe définissant I'entrée en estuaire et la sortie en mer (étudiés au chapitre précédent)
permettent de retracer lhistoire migratoire de chaque individu, qui sera présentée sous
forme de profils de Sr/Ca (partie 4.3). A partir de ces profils, I'identification de la phase de
dévalaison met en évidence le passage des individus en eau douce puis en estuaire. Il est
alors intéressant de s’interroger sur I'importance relative de ces compartiments pour les deux
espéeces (partie 4.3). Ce point sera traité par I'analyse des patrons de croissance des
otolithes au cours de la dévalaison, ces patrons étant un indicateur des conditions
expérimentées par les individus. Outre ces conditions, les otolithes peuvent aussi « garder
en mémoire » les événements marquants de la vie des individus. Ainsi, dans la partie 4.3,
nous tenterons de mettre en évidence de tels événements par l'observation de la
microstructure des otolithes.

Enfin, pour chaque espéce, les modalités du changement de compartiment sont vues au
travers de deux paramétres : 'age a I'entrée en estuaire et a la sortie en mer et la taille des
individus a ces différents moments (partie 4.4). Au chapitre 1, nous avons énoncé différents
facteurs aussi bien internes aux individus qu’externes qui présentent un impact sur le
comportement migratoire des individus. L’objectif de cette partie 4.4 sera donc d’étudier
influence de certains de ces facteurs (la taille et I'dge des individus, le sexe, les conditions

environnementales et la riviere d’origine) sur les parameétres analysés dans cette étude.

Les résultats de ce chapitre 4 font I'objet d’'une publication en cours de rédaction.

4.2 Caractérisation des géniteurs étudiés

4 2.1 Introduction

Les objectifs de cette section sont de présenter les caractéristiques biométriques et d’age
des géniteurs analysés et de s’assurer que notre échantillonnage est représentatif du flux de

migrants annuel.
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422 Matériel et Méthodes

4221 Echantillonnage des géniteurs

Les géniteurs de grande alose et d’alose feinte ont été échantillonnés lors de leur
remontée migratoire de I'année 2003, en Garonne et en Dordogne (Fig. 17).

Les individus sont issus de captures réalisées par des pécheurs professionnels, a I'aide
d’un filet tramail (maille étirée : 110mm). Les captures de grande alose se sont échelonnées
du 13 avril au 3 juin 2003 et celles de l'alose feinte, du 12 au 26 mai de la méme année (Fig.
42a. et b.). La taille de chaque individu est mesurée au cm prés et son poids au g prés. Bien
que I'objectif de cet échantillonnage n’ait pas été de caractériser la migration de reproduction
des grandes aloses et des aloses feintes en 'année 2003, nous avons essayé de couvrir au
mieux la période de remontée migratoire (Fig. 42a.,b.). En Gironde, la remontée migratoire
peut s’étaler de mars a juin et davril a juin pour la grande alose et l'alose feinte
respectivement (Mennesson-Boisneau et al., 2000).

Pour des contraintes de temps, I'ensemble des géniteurs collectés n’a pu étre analysé
dans le cadre de ce travail. Un sous-échantillonnage a été réalisé : sur les 198 individus
échantillonnés d’avril a juin 2003, 70 individus représentatifs des classes de taille
rencontrées, capturés a différents moments dans la saison, ont été analysés (Fig. 42a.,b.).
En outre, nous avons choisi de répartir équitablement les captures en fonction du sexe et de

la riviere de capture (Tab. 13).

65 - A Males (Dordogne)
A Males (Garonne)
PY ° A Males non étudiés
60 * ¢ Femelles (Dordogne)
g g ® Femelles (Garonne)
T 4 a g o 8 o Femelles non étudiées
2
L 55 4 o f
3 A § A A
A ﬁ A
50 - g A A A
A A
A
45 T T T T T 1
9/4 19/4 29/4 9/5 19/5 29/5 8/6

Date de capture
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Fig. 42 : Longueur totale Lt (en cm) des géniteurs de I'année 2003 en fonction du sexe, de la date et de la riviére de
capture pour la grande alose (a.) et I'alose feinte (b.). Les symboles pleins correspondent aux individus étudiés dans ce
travail. Les symboles vides représentent les individus capturés mais, qui n’ont pu étre analysés.

Tab. 13 : Effectifs analysés (N) par espece, en fonction du sexe et de la riviere de capture.

Riviére de capture

Garonne Dordogne N total
Male 7 9 16
Grande alose Femelle 8 9 17
. Male 9 10 19
Alosefeinte o q)iq 8 10 18

4222  Age des géniteurs échantillonnés

L’age des individus a été estimé a I'échelle annuelle, a partir des écailles prélevées au
niveau de la zone de prélevement optimale définie pour chaque espéce par Bagliniére et al.
(2001). Les écailles ont été préparées selon le protocole établi par Gazeau et al. (2001). Les
interprétations suivent les recommandations données par Bagliniére et al. (2001).

Les écailles ont été observées sous loupe binoculaire Olympus SZX12, en lumiére
réfléchie, au grossissement 70. Pour chaque individu, I'écaille la plus lisible a été
photographiée a l'aide du logiciel TNPC Visilog®. A partir de ces photographies, chaque
écaille a été lue par deux lecteurs. La date de capture des individus étant proche de leur
date d’anniversaire, I'dge attribué ne peut étre qu’'un nombre entier. Faire une moyenne
arithmétique n’aurait pas de sens, il faut donc que les deux lecteurs soient en accord dans
I'estimation d’age (Fig. 43 et Fig. 44). Dans le cas d’un désaccord entre les deux lecteurs,

I'écaille a été relue une seconde fois par un des deux lecteurs. Si la seconde lecture a rejoint
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'une des deux estimations faites en premiére lecture, cette interprétation de I'écaille a été
acceptée. Dans le cas contraire, I'écaille est considérée comme difficilement interprétable et
lindividu n’a pas été age.

Une grande alose et deux aloses feintes présentent des écailles régénérées.

L]
= Y |

.\#" i fav '
?.::4':3 ';_l ...' . :" Ry ARt
S

Fig. 43 : Ecaille de grande alose femelle (Lt = 59,2cm) Fig. 44 : Ecaille d’alose feinte femelle (Lt = 43 ,5cm) agée
agée de 5 ans. Les chiffres sont localisés au niveau des de 6 ans, ayant frayé pour la premiére fois a 'age de 5

marques d’hiver. ans. Les chiffres sont localisés au niveau des marques
annuelles. Le symbole « R» indique une marque de
reproduction.

La reproductibilité des lectures a été estimée pour chaque espéce a partir du coefficient

de variation de Chang (1982) dont la formule a été donnée au chapitre 3.

4.2.3 Résultats

4231  Caractéristiques biométriques

Pour les deux espéces, les males présentent une taille et un poids moyen plus faibles que
ceux observés chez les femelles (test U de Mann et Whitney, p<0,001 pour chaque espéce).
Pour la grande alose, la taille et le poids moyen des individus analysés sont respectivement
de 53cm et 14919 pour les males et de 57cm et 2019g pour les femelles. Pour 'alose feinte,
les valeurs sont de 34cm et 287g pour les méales et 43cm et 650g pour les femelles (Tab.
14).
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Tab. 14 : Longueur totale (cm) et poids (g) moyens des individus analysés dans le cadre de ce travail

Individus analysés dans ce travail

Male Femelle
Effectif 16 17
Grande alose Lt moyenne (Min-Max) 53 (48-57) 57 (53-61)

Poids moyen (Min-Max) 1491 (1201-1758) 2019 (1426-2403)
Effectif 19 18

Alose feinte Lt moyenne (Min-Max) 34 (28-38) 43 (37-48)

Poids moyen (Min-Max) 287 (207-396) 650 (388-952)

Aucune différence significative de taille et de poids n’a été détectée entre les individus
capturés en Dordogne et en Garonne, quel que soit le sexe (test U de Mann et Whitney,

p>0,37 chez la grande alose et p>0,06 chez I'alose feinte).

4232 Caractéristiques d'age

La structure en age des géniteurs de grande alose s'étale de 4 a 6 ans. Elle est
comparable entre les méles et les femelles (XZYEteS p>0,9), avec un mode a 5 ans pour
chaque sexe (Fig. 45a.). Les aloses feintes, agées de 3 a 6 ans, présentent une structure
d’age comparable entre les méles et les femelles (XZYa,es p>0,2) avec un mode a 4 ans pour

chaque sexe (Fig. 45b.).
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Fig. 45 : Structure en age des géniteurs de grande alose (a.) et d’alose feinte (b.) en fonction du sexe.

Comme généralement observé (Mennesson-Boisneau et al., 2000) : pour la grande alose,
aucun géniteur n’avait frayé auparavant. Au contraire, pour l'alose feinte, 35,3% des
individus ne s’était encore jamais reproduit mais 55,4% et 8,8 % des individus présentent
des marques de fraies antérieures indiquant qu’ils s’étaient déja reproduits respectivement

une et deux fois.

4.2.3.3 Précision sur I'age

Pour seulement 6,2% des géniteurs de grande alose et 2,9% des géniteurs d’alose feinte,
les deux lecteurs n’ont pu s’accorder. Les individus concernés n’ont donc pas été agés. Les
lectures d’age ont donc été réalisées pour 31 grandes aloses et 36 aloses feintes.

La précision sur I'age est bonne puisque le coefficient de variation est égal a 0 pour
65,6% des grandes aloses et 57,1% des aloses feintes (Tab. 15). Les coefficients de
variation non égaux a 0 correspondent a des individus pour lesquels il y avait une différence
de une a deux marques entre les deux lecteurs avant accord. Dans tous les cas, pour les
individus qui ont pu faire I'objet d’'un accord entre lecteurs, le coefficient de variation
n’excede pas les 20% (cas uniquement pour une grande alose pour laquelle il existait une

différence de deux marques entre les deux lecteurs avant accord) (Tab. 15).
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Tab. 15 : Coefficient de variation (%) calculé par age et par sexe, pour la grande alose et
I'alose feinte. Pour chaque coefficient de variation, I'effectif qui est y associé est indiqué entre
parenthéses.

Age CV% (N)
Femelle Male
4 0 (4) 0 (3)
13,3 (1)
0(5) 0(4)
5 10,8 (1) 10,8 (1)
20,4 (1) 12,4 (2)
Grande alose 0(3) 0(2)
6 10,2 (1) 9,1(1)
10,2 (1)
Moy ( écart type) 34+6,5 39+55
0(2)
3 17,3 (2)
0(3) 0(5)
4 13,3 (2) 15,7 (2)
15,7 (2)
0(5) 0(7)
Alose feinte 5 12,4 (1) 10,8 (1)
12,4 (2)
6 0 (3) 0 (1)
9,1 (1) 10,2 (1)
Moy ( écart type) 47 +£6,7 6,6+7,4

Le coefficient de variation moyen (grande alose : 3,6 £ 5,9, alose feinte : 5,6 + 7,0) n’est
pas significativement différent entre les deux espéces (test U de Mann et Whitney, p=0,201).
Bien que non significativement différent (test U de Mann et Whitney, p>0,439 pour les
deux especes), le coefficient de variation est Iégérement plus élevé pour les males que pour

les femelles.

42 4 Discussion

4241 Représentativité des données

Les caractéristiques migratoires des individus sous échantillonnés sont analysées dans la
partie 4.4. de ce chapitre. Lors de la mise en place du sous échantillonnage, nous avons pris

soin de répartir les échantillons dans le temps, en fonction de la taille et du sexe, permettant
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ainsi d’avoir un sous échantillonnage pouvant étre jugé représentatif de la population
migrante cette année la. Un sous échantillonnage représentatif doit permettre de mettre en

évidence les grandes caractéristiques migratoires pour chaque espéce.

En outre, les individus sous-échantillonnés présentent des caractéristiques comparables a
celles observées dans des études antérieures (Tab. 16). Il faut noter que pour 'alose feinte
male, les mesures faites en 2003 rendent compte d’une plus petite taille et d’'un poids plus
faible des individus par rapport aux travaux de Taverny (1991). Cette différence peut étre
attribuée au fait que Taverny (1991) a utilisé d’autres engins de péche que le filet tramail de
maille étirée 110 mm, notamment des filets tramail a maille étirée 90 et 120mm. Cependant,
étant donné I'absence de suivi de la population d’alose feinte dans I'estuaire de la Gironde, il
est difficile de savoir si cette faible taille dans nos données est due a une méthode de péche
différente, une variabilité annuelle ou s’il y a une tendance a la diminution des
caractéristiques biométriques pour les géniteurs méales d’alose feinte.

La structure en &ge des grandes aloses analysées dans cette étude s’avére comparable a
celles mises en évidence par Taverny (1991) et Martin Vandembulcke (1999). Il en est de

méme pour l'alose feinte (Taverny, 1991).

Tab. 16 : Comparaison de la longueur LT en cm (moyennezécart-type) et du poids en g des géniteurs de grande
alose et d’alose feinte analysés dans le cadre de ce travail avec les données de travaux antérieurs

LT Poids Année de migration
53+ 2 1491 + 159 2003 M
Male 52 + 1 1500 + 200 1994-1995-1996 &)
52 + 1 1424 + 153 1987-1988 @)
Grande alose .
57 +2 2019 + 275 2003 t)
Femelle 57 +2 2000 + 400 1994-1995-1996 @
57 + 1 1987 + 199 1987-1988 ®)
34+3 287 + 49 2003 M
Male 3
38+5 411 + 1 1987-1988 @)
Alose feinte y
43+3 650 + 169 2003 t)
Femelle 3
43+ 2 711+ 20 1987-1988 ®)

M géniteurs de I'année 2003 (cette étude) - @ Martin Vandembulcke (1999) - @ Taverny (1991)

Il est important de noter que la péche au filet tramail, comme tout engin sélectif, présente
des biais (Martin Vandembulcke, 1999). Ainsi, les individus traités dans ce travail sont
représentatifs de la fraction de la population péchée lors de la migration de reproduction

mais, pas forcément de la population totale migrante.

94

CemOA : archive ouverte d'Irstea / Cemagref



Chapitre 4 - Les tactiques gagnantes a la dévalaison

4242 L'attribution de I'dge et ses incertitudes

La remontée migratoire des géniteurs regroupe des individus de différentes classes d’age.
Pour 'année 2003, les individus analysés dans la suite de ce travail sont issus des cohortes
1997 (6 ans), 1998 (5 ans), 1999 (4 ans) et 2000 (3 ans) dont les effectifs sont présentés
dans le Tab. 17.

Tab. 17 : Effectifs de géniteurs de grande alose et d’alose feinte analysés appartenant aux cohortes 1997 a 2000

Cohorte
1997 1998 1999 2000

Grande alose 8 13 8
Alose feinte 6 10 13 4

L’attribution d’'un individu a une cohorte, et donc a une année de dévalaison, dépend de
la capacité des lecteurs a interpréter les écailles. La forte proportion d’'individus dont le
coefficient de variation est égal a 0 (65,6% et 57,1% pour respectivement la grande alose
et l'alose feinte) indique une bonne précision des lectures. Cette bonne précision des
lectures s’expligue en partie par la réalisation de l'estimation d’age a partir d’une
photographie de I'écaille la plus lisible pour chaque individu. Chaque lecteur s’est donc
référé a la méme écaille. Ainsi, les difficultés inhérentes a la variabilité de morphologie des
marques d’arrét de croissance entre les écailles d’'un méme individu (Mennesson-Boisneau
& Boisneau, 1990) ont été réduites.

Bagliniere et al. (2001) recensent de fagon exhaustive les difficultés rencontrées lors
d'une estimation d’adge a partir des écailles. Dans le cadre de ce travail, 28,2% des
grandes aloses et 40,0% des aloses feintes agées ont fait 'objet d’'un désaccord entre les
deux lecteurs. Ces désaccords ont porté sur (Daubas, 2004) :

- La discrimination parfois difficile entre des marques hivernales et des marques
surnumeéraires. En effet, les marques dites « surnuméraires » ne résultent pas d’'un
ralentissement hivernal de la croissance mais d’autres facteurs comme un stress
physiologique ou un changement de conditions environnementales (Ombredane &
Bagliniere, 1992).

- linterprétation du bord de ['écaille comme la derniére marque hivernale: le
phénoméne d’érosion de I'écaille, d’autant plus important que la capture du poisson
est proche de la période de reproduction ou que lindividu est agé (Mennesson-
Boisneau & Boisneau, 1990) rend parfois difficile I'interprétation du bord de I'écaille.

- la difficulté d’interprétation des marques de reproduction pour I'alose feinte.
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Il faut noter que la pertinence de la seconde lecture d’age pratiquée par I'un des deux
lecteurs en cas de désaccord en premiere lecture est tout de méme relative. En effet, elle
reflete plutét la capacité de reproductibilité de ce lecteur.

Bien que l'estimation d’age ait été réalisée suivant les instructions fournies dans
Bagliniere et al. (2001), il n'a pas été possible dans le cadre de ce travail de mesurer
I'exactitude de nos estimations comme le préconisent fortement Beamish & Mac Farlane
(1983). L’un des moyens a mettre en ceuvre pour avoir une bonne probabilité de validité
aurait été de comparer les estimations d’age faites a partir des écailles a celles réalisées a
partir des otolithes, qui présentent les avantages d’'une homogénéité des lignes d’arrét de
croissance, d’une absence d’anneaux surnuméraires et qui sont trés peu soumises au

phénomeéne de résorption (Mennesson-Boisneau & Bagliniere, 1992).
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4.3 Changement de compartiment, croissance et
événements marquants dans la vie des individus

4 3.1 Introduction

Dans cette section, I'histoire migratoire des géniteurs est présentée. Au cours de la
dévalaison, les alosons utilisent deux compartiments différents : I'eau douce et I'estuaire.
Quelle est I'importance relative de ces compartiments ? La microstructure de I'otolithe, au
travers de I'épaisseur des incréments journaliers, est souvent utilisée comme indicateur des
conditions dans lesquelles les individus ont vécu. Pour exemple, I'évolution de I'épaisseur
des incréments sur les otolithes permet de distinguer des individus issus d’élevage et
sauvages chez l'alose savoureuse de la Susquehanna (Hendricks et al., 1994). En outre,
des événements marquants de la vie des individus peuvent s’inscrire dans la microstructure

de l'otolithe (voir 3.3.4.1). Au cours de la dévalaison, y a t-il des événements marquants ?

4.3.2 Matériel et méthodes

L’étude des otolithes de géniteurs passe par deux étapes :

1/ Repérer les points d’'impact de la microsonde qui marquent I'entrée en estuaire et la

premiére sortie en mer associées a la dévalaison.

A partir des seuils avancés au chapitre 3, nous considérerons dans la suite de ce travail
que la phase estuarienne est comprise entre la derniére mesure de Sr/Ca inférieure au seull
marquant I'entrée en estuaire et la premiére mesure supérieure au seuil marquant la sortie
en mer.

De fagon exceptionnelle, il a pu arriver que quelques valeurs de Sr/Ca soient supérieures
au seuil marquant I'entrée en estuaire puis suivies d’'un retour a des niveaux inférieurs a ce
seuil. Nous n’avons pas considéré qu'il s’agissait d’'un changement de milieu.

En lumiére transmise, les points d’'impact de la microsonde sont difficilement observables,
d’ou la nécessité de les positionner grace a une observation des otolithes en épi-illumination
a I'objectif x20.
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2/ Compter le nombre d’incréments entre ces deux points d'impact

Les stries de chaque otolithe ont ensuite été comptées a I'objectif x1000 (a sec) Leica
DMRAZ2 en lumiére transmise, a I'aide du logiciel Image Pro Plus® (Fig. 46) jusque :
- au moment du passage en estuaire, pour estimer I'age a I'entrée en estuaire

- au moment de la sortie en mer, pour estimer I'age a la sortie en mer.

Le logiciel Image Pro Plus® permet de marquer la position des stries prises en compte
par le lecteur. Cependant, comme pour bon nombre de logiciels de traitement d'image, il ne
parvient pas toujours a reconnaitre et interpréter automatiquement les incréments d’ou

l'implication impérative de 'opérateur pour finaliser leur positionnement.

Le patron de croissance de chaque otolithe a également pu étre établi par la mesure de
I'épaisseur de chaque incrément a I'aide de ce méme logiciel (Fig. 46). La précision des

mesures est de 5%.
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Fig. 46 : Exemple de positionnement et comptage des incréments (marques rouges) jusqu’a la sortie en mer sur un
otolithe de géniteur de grande alose (ici, 94 incréments) (logiciel Image Pro Plus).

Un point d'impact de la microsonde a une superficie d’environ 8ux8u = 64um>2
L’épaisseur moyenne d'un incrément calculée dans les compartiments « eau douce » et
« estuaire » étant de 4,47 + 2,10y pour la grande alose et 3,20 + 1,42y pour l'alose feinte, la
valeur de Sr/Ca mesurée au niveau d’'un point d’impact de la microsonde peut donc
regrouper plusieurs stries. On a choisi de considérer la strie dont la position est la plus
médiane au sein du point d'impact (Fig. 47) pour estimer I'adge associé a la valeur de Sr/Ca

mesurée.
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10 um

Fig. 47 : Détail de deux points d'impacts de la microsonde sur un otolithe de géniteur d’alose feinte. Les repéres
noirs marquent la strie choisie pour estimer I'dge des individus associé a la mesure de Sr/Ca. Les pointillés
soulignent les contours des points d’impacts de la microsonde.

Avec les paramétres d’analyse choisis, une session d’analyse a la microsonde nécessite
environ 8h pour 5 otolithes. De fagon a gagner du temps, I'analyse de quelques otolithes a
été limitée a la période d’intérét soit jusqu’a la sortie en mer. Cela concerne 7 aloses feintes

et 2 grandes aloses.

4.3.3 Résultats

4.3.3.1 Histoires migratoires des géniteurs

Quelle que soit la cohorte, le rapport Sr/Ca en fonction du temps évolue en trois ou quatre

étapes selon les individus (Fig. 48) :
1. Valeurs initiales de Sr/Ca faibles, inférieures au seuil d’entrée en estuaire.
2. Elevation rapide du rapport Sr/Ca jusqu’au niveau du seuil marquant la sortie en mer
3. Stabilisation des valeurs dans le compartiment marin
4. Déclin progressif des valeurs de Sr/Ca (de quelques mois a plusieurs années) a des

niveaux correspondants au compartiment estuarien.

Si I'on considére les profils individuels, la phase de déclin progressif des valeurs de Sr/Ca
est visible sur 35% des géniteurs d’alose feinte et 43% des géniteurs de grande alose
analysés. Une dérive de I'appareil de mesure ne peut étre mise en cause puisque, au sein

d’'une méme session d’analyse, des otolithes présentaient ce déclin et d’autres non.
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Une caractérisation des valeurs de Sr/Ca dans les différents compartiments est présentée
dans le Tab. 18.

Tab. 18 : Caractérisation des différents compartiments qu’utilisent la grande alose et I'alose feinte au cours de
leur vie, a partir des valeurs de Sr/Ca mesurées

Moyenne Ecart type Min. Max. N
Grande alose
Eau douce 0,60 0,32 0,00 1,65 583
Estuaire (bornes exclues) 1,43 0,30 0,82 1,90 35
Aprés la 1°® sortie en mer 1,74 0,50 0,10 3,46 724
Alose feinte
Eau douce 0,57 0,26 0,00 1,61 297
Estuaire (bornes exclues) 1,25 0,40 0,41 1,96 75
Aprés la 1°® sortie en mer 2,00 0,63 0,31 4,63 1113
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Grande alose

3,5 4 Individus agés de 4 ans (n=8) 3,5 - Individus agés de 5 ans (n=14)

Sr/Ca moyen (x10 '3)
Sr/Ca moyen (x10 '3)

Temps (j) Temps (j)

b.
Individus agés de 6 ans (n=8) Fig. 48 : Evolution du rapport moyen de Sr/Ca des otolithes de géniteurs de grande alose (a.,
b., c.) et d’alose feinte (d., e., f., g.) sur I'ensemble de leur vie, par cohorte.

Les valeurs de Sr/Ca sont calculées par période de 10 jours (symboles vides). Un lissage de
ces valeurs par calcul des moyennes mobiles sur une période de 31 jours est présenté
(courbe en gras).

Les incréments journaliers ont été comptés jusqu’au moment du passage en mer (fleche

rouge). Pour cette période, les valeurs de Sr/Ca moyennes sont représentées + I'écart type.
Au-dela de la sortie en mer, chaque mesure de Sr/Ca est associée a une valeur d’age
estimée en fonction de la distance du point d’analyse par rapport au nucléus. Le trait rouge
inférieur indique le seuil de Sr/Ca marquant I'entrée en estuaire ; le trait rouge supérieur
indique le seuil de Sr/Ca marquant la sortie en mer .

Sr/Ca moyen (x10 )

Temps (j)
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43.3.2  Evénements marquants dans la vie des individus

Les otolithes de chaque espéce présentent un axe de croissance curvilinéaire. Le premier
changement d’axe de croissance est particulierement notable (Fig. 49a. et b.). Il est situé en
moyenne a J25 (+6) pour la grande alose et J27 (+6) pour l'alose feinte. L’angle de

changement est généralement plus important pour l'alose feinte que pour la grande alose

(40°en moyenne contre 289

b.

Fig. 49 : Premier changement d’axe de croissance chez la grande alose (a.) et I'alose feinte (b.). Ici, 'observation est
faite sur un géniteur de chaque espéce. Les fleches rouges indiquent le sens de la croissance et le trait rouge, I'angle
du changement d’axe.
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Les otolithes de grande alose présentent un « check » (une marque supplémentaire qui
forme une discontinuité et qui traduit une période de perturbation ou de stress chez le
poisson (Campana & Neilson, 1985)) soit a I'entrée en estuaire, au cours de la phase
estuarienne ou a la sortie en mer (Fig. 50a.). Au contraire, pour l'alose feinte, aucun check

n’est observable au moment des changements de compartiment (Fig. 50b.).
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Fig. 50 : Observation d’une discontinuité structurale (fleche noire) au moment de la sortie en mer pour une grande
alose (a.). Le séjour en estuaire est indiqué par les doubles fleches. Aucune discontinuité structurale n’est
observée chez 'alose feinte (b.). Grossissement x100.

4333 Patron de croissance de l'otolithe au cours de la
dévalaison

Pour la grande alose, les profils moyens présentés en Fig. 51 sont représentatifs des
profils individuels. En eau douce, I'épaisseur des incréments augmente a partir du
changement d’axe de croissance, (jusqu’a un facteur x 1,5 pour la cohorte 1998) (Fig. 51).
Aprés une stabilisation sur plusieurs dizaines de jours, I'épaisseur des incréments diminue.
Cette diminution intervient au moment ou les premiers individus sortent en mer, moment a
partir duquel nous avons arrété I'analyse des incréments. 89% de la croissance de I'otolithe
jusqu’au moment du passage en mer est réalisé en eau douce, avec une épaisseur des

incréments supérieure a celle de I'estuaire (Tab. 19).
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g_ 84 1997 8 j 12.5u°»u{10,7p 1 998

Epaisseur moyenne d'un incrément
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Age (jours) Age (jours)
a. b.
: 1999 % - - anai —_—
81 0 I Fig. 51 : Evolution de I'épaisseur moyenne des incréments
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Fig. 52 : Evolution de I'épaisseur moyenne des incréments d’otolithes de géniteurs d’alose feinte jusqu’a la sortie en mer,
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est indiqué (fleche).
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Tab. 19 : Epaisseur moyenne des incréments (en ym) pour les compartiments eau douce et estuaire ainsi que le
pourcentage de croissance réalisée dans chacun des compartiments jusqu’a la sortie en mer.

Epaisseur des incréments % de la croissance
Eau douce Estuaire En eau douce En estuaire
Grande alose 4,6+2,0 3,912.4 89 11
Alose feinte 3,414 2,914 68 32

Les patrons de croissance de I'otolithe de I'alose feinte différent par rapport a ceux de la
grande alose : aucune augmentation notable et stable de I'épaisseur des incréments n’est
observée (Fig. 52). Alors que la croissance de I'otolithe se fait essentiellement en eau douce

(68%) par rapport a I'estuaire, elle est moindre que pour la grande alose (Tab. 19).

4 3.4 Discussion

43.4.1 Interprétation de I'augmentation du Sr/Ca

Comme pour lalose savoureuse (Limburg, 1995, 2001), nous avons interprété
'augmentation du Sr/Ca comme la sortie en mer des individus.

De brusques changements de rapport Sr/Ca dans I'otolithe peuvent étre associés a des
changements physiologiques importants. Par exemple, chez [languille japonaise et
européenne (Arai et al., 1997, 2000) ou la sole Solea solea (De Pontual et al., 2000), la
transition entre les phases larvaire et juvénile se traduit par une chute rapide et brutale du
Sr/Ca. Chez l'alose, cette phase de transition n’est pas trés marquée, et elle intervient bien

avant 'augmentation du Sr/Ca.

Les profils migratoires des géniteurs indiquent que la valeur de Sr/Ca de I'otolithe
marquant la sortie en mer, définie par la validation indirecte, est cohérente. En effet, les
valeurs de Sr/Ca sont supérieures a ce seuil (sur une période plus ou moins longue), ce qui
implique un séjour des individus dans des zones a caractéristiques encore plus marines que
les Pertuis Charentais. En outre, il apparait également cohérent d’avoir fixé la valeur de
Sr/Ca marquant la sortie en mer au méme niveau pour les deux espéces, et non a un niveau

inférieur pour 'alose feinte.
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43.42  Confrontation des profils Sr/Ca avec les captures en
milieu naturel

Remarque sur la représentation des profils Sr/Ca : Au dela de la sortie en mer, un age

arbitraire a été attribué a chaque mesure de Sr/Ca, en fonction de la distance du point
d’analyse par rapport au nucléus. Ce type d’approximation présente I'avantage de donner
une allure générale du profil représentative de I'ensemble de la vie de I'animal. Cependant,
elle induit des artéfacts, particulierement visible pour les aloses feintes dgées de 6 ans (Fig.
48h.) : les oscillations de Sr/Ca particulierement marquées vers la fin de la vie des individus

ne sont pas représentatives des profils individuels.

Une interprétation globale des profils établis sur toute la vie des individus laisserait croire
que chez la grande alose, les individus séjournent en mer un certain temps avant de
retourner en estuaire pour y effectuer une bonne partie de leur cycle biologique. Pour I'alose
feinte, les individus séjourneraient en mer plus longtemps que la grande alose avant de

retourner en estuaire.

L’estuaire de la Gironde est trés régulierement échantillonné : lors des campagnes
« TRANSECT » (d'une fréquence mensuelle, ciblées sur les jeunes stades), ou lors de
campagnes d’échantillonnage qui ont eu lieu sur I'ensemble de l'estuaire (de la zone
oligohaline a polyhaline) destinées a étudier la dévalaison des juvéniles d’esturgeon
européen (campagnes « STURAT ») (Rochard et al., 2001) et les réseaux trophiques en
estuaire (campagnes « RESTROPH ») (S. Pasquaud, Cemagref, com.pers.), a une

fréquence trés réguliére (pouvant aller jusqu’a deux campagnes par mois).

Pour la grande alose :

En dehors de la période de reproduction, peu de grande alose au stade subadulte ou
adulte sont capturées en estuaire. On pourrait donc s’attendre a ce que les profils de Sr/Ca
présentent des valeurs au dessus du seuil marquant la sortie en mer tout au long de la vie.
La diminution progressive du Sr/Ca observée sur les profils est donc probablement un

artéfact lié a I'incorporation du Sr.

Pour 'alose feinte :
Contrairement a la grande alose, les aloses feintes sont rencontrées a toute taille (et donc
a tout age) dans I'estuaire de la Gironde. Les profils de Sr/Ca indiquent qu’apreés la sortie en

mer, les individus passent une bonne partie de leur cycle de vie exclusivement en mer.
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Nous pouvons proposer deux hypothéses pour expliquer cette apparente contradiction :

1/ les individus effectuent des va-et-vients entre la mer et I'estuaire. Les retours en
estuaire seraient fugaces, d’'une durée inférieure a la durée écoulée entre deux points
d’analyse, ce qui expliquerait la présence d’individus en estuaire sans que cela soit observé
sur les profils.

2/ les individus qui survivent sont ceux qui, une fois sortis en mer, n’effectuent pas de
retours ponctuels en estuaire.

Nous penchons plutdét pour la premiere hypothése. En effet, la localisation cotiere de
I'alose feinte (Taverny & Elie, 2001b) facilite les mouvements de va-et-vients entre la mer et
I'estuaire. En outre, la validation indirecte du rapport Sr/Ca sur les otolithes d’alose feinte
montre des valeurs de Sr/Ca de l'otolithe en estuaire se confondant avec la gamme des
valeurs en mer, suggérant ainsi un mélange des deux signaux.

Les profils de Sr/Ca des aloses feintes indiquent que les individus terminent leur cycle
biologique exclusivement en estuaire. Au cours des campagnes « STURAT » et
« RESTROPH », la densité des individus calculée est inférieure a 1 individu par trait. La
remontée migratoire d’alose feinte représente 18t d’individus par an soit de I'ordre de 30 000
individus. Si vraiment 30 000 individus séjournent de fagon prolongée dans I'estuaire a la fin
de leur cycle biologique, il est clair que la densité des individus capturés lors des différentes
campagnes serait supérieure a 1 individu/trait. Comme pour la grande alose, nous
suggérons que la diminution progressive du rapport Sr/Ca est un artéfact lié a I'incorporation
du Sr.

Une telle diminution du rapport Sr/Ca avec I'age a été notée sur différentes espéces telles
que le «pond smelt» Hypomesus nipponensis (Katayama et al, 2000) , le « blue
grenadier » Macruronus novaezelandiae (Kalish, 1989) ou encore l'alose savoureuse (K.
Limburg, Universit¢ de Syracuse, Etats-Unis, com.pers. et B. Walther,
Woods Hole Oceanographic Institution, Etats-Unis, com.pers.).

Plusieurs facteurs peuvent intervenir dans l'incorporation du Sr dans I'otolithe. L’état de
maturité sexuelle est 'un de ses facteurs (Friedland et al., 1998). Chez la grande alose et
l'alose feinte, on ne trouve pas d’individus sexuellement matures avant I'age de 3 ans. Or, la
diminution du Sr/Ca peut étre observable au bout de quelques mois seulement.

Un changement de régime alimentaire ne peut pas non plus expliquer cette diminution de Sr
car, avant méme que les individus ne soient sortis en mer, ils adoptent le régime alimentaire
qu’ils garderont jusqu’a la fin de leur vie. Certains auteurs ont montré l'influence du taux de
croissance sur l'incorporation du Sr (Sadovy & Severin, 1994). Ce paramétre reste a étudier

pour les espéces en question.
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La température est également un facteur important mais son impact sur l'incorporation du Sr
des otolithes est largement controversé. La relation entre lincorporation du Sr et la
température peut étre positive (Fowler et al., 1995; Bath et al., 2000), inverse (Radtke et al.,
1990; Townsend et al., 1995) ou absente (Kalish, 1989; Chesney et al., 1998; Clarke &
Friedland, 2004). Une étude actuellement en cours sur l'alose savoureuse s’attache a
comprendre la baisse du Sr/Ca des otolithes au cours du temps par une analyse du rapport
Sr/Ca et du rapport isotopique 3%°Sr de I'otolithe. Les premiéres conclusions privilégient
'hypothése d’un effet de la température (B. Walther, Woods Hole Oceanographic Institution,
Etats-Unis, com.pers.). Il reste a savoir pourquoi certains individus ne présentent pas de
déclin du Sr/Ca au cours du temps et pourquoi ce déclin peut intervenir a différents moments

de la vie des individus.

Taverny & Elie (2001b) ont mis en évidence une répartition spatiale en mer différente
entre les deux espéces : I'alose feinte est plus cétiére que la grande alose. En supposant un
gradient de Sr/Ca croissant entre le milieu marin cétier et le milieu fortement marin, on aurait
pu s’attendre a des rapports Sr/Ca plus élevés pour la grande alose que pour I'alose feinte,
ce qui n’est pas le cas. Ces observations suggérent qu’en milieu marin, I'incorporation du Sr
entre les deux espéces est différente. Les mécanismes d’incorporation du Sr dans I'otolithe
sont complexes et impliquent le transfert des éléments dans différents compartiments :

Milieu extérieur — Plasma sanguin — Endolymphe — Otolithe (Pontual & Geffen, 2002)

La derniére étape est particulierement soumise a l'influence des facteurs précédemment
cités (Payan et al.,, 1999). Sako et al. (2005) ont montré que deux espéces de Clupéidés
Stolothrissa tanganicae et Limnothrissa miodon sympatriques dans le lac Tanganyika
présentent des valeurs de Sr/Ca dans l'otolithe différentes. En outre, le coefficient de
distribution du Sr entre I'eau et I'otolithe (indicateur utile de la régulation physiologique de cet
élément) peut étre différent entre des espéces du méme genre (ex. genre Oncorhynchus,
Zimmerman (2005) ).

Ces observations montrent que dans le cas de la grande alose et de I'alose feinte, il faut
étre particulierement prudent sur les interprétations des profils Sr/Ca a partir du moment ou
les individus sortent en mer. Pour interpréter cette partie du cycle biologique, une meilleure

compréhension des mécanismes d’incorporation du Sr de ces deux espéces s'impose.

Contrairement aux salmonidés (Kalish, 1990; Bacon et al., 2004) ou le rapport Sr/Ca au
niveau du nucléus est élevé, en rapport avec la signature marine héritée de la meére
(accumulation des réserves vitellines par la mére en milieu marin), les premiers moments de

la vie chez les deux espéces d’alose ne sont pas marqués par un rapport Sr/Ca élevé. Nos
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résultats rejoignent ceux obtenus sur l'alose savoureuse (Limburg, 1995). On peut penser
que ces observations sont a mettre en relation avec le diamétre des ceufs (et donc avec la
quantité de réserves vitellines), qui varie de 0,72 a 2mm pour la grande alose, les ceufs de
grande alose étant souvent plus gros que ceux des aloses feintes (Taverny et al., 2000)

tandis que pour les Salmonidés, le diamétre des ceufs est de 4 a 5 mm (Barnabé, 1991).

4343 Les événements marquants de la vie des individus

Le premier changement d’axe de croissance ressemble au phénoméne mis en évidence
sur les larves de grande alose en milieu expérimental, intervenant un peu plus tard en milieu
naturel tout en restant de l'ordre de la vingtaine de jours. Ces observations confirment
'existence d’un événement ontogénique marquant la structure de I'otolithe, que nous avons
corrélé au changement de position dans la colonne d’eau (voir 3.3.4.1). Nous pouvons
supposer qu’'un angle de changement d’axe différent entre les deux espéces traduit un

événement plus drastique pour 'alose feinte que pour la grande alose.

En outre, la présence d’'un check au moment du changement de compartiment pour la
grande alose et son absence pour l'alose feinte laissent penser que les deux espéeces ne
vivent pas les changements de compartiment de la méme maniére. Pour I'alose feinte, il ne
semble pas suffisamment marquant pour générer une marque sur I'otolithe suggérant que le
passage en mer n’est pas pergu comme un changement de compartiment pour cette espéce.
Au contraire, pour la grande alose, le changement de compartiment est associé a un

événement stressant.
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4.4 Modalités du changement de compartiment

441 Introduction

L’objectif de cette section est de comprendre comment se fait le changement de
compartiment pour les deux espéces. Dans ce but, nous avons étudié I'age a I'entrée en
estuaire et a la sortie en mer (la différence entre les deux marquant la durée du séjour
estuarien) ainsi que la taille des individus a ces différents moments. En outre, différents
facteurs susceptibles de régir la dévalaison ont été sélectionnés et testés dans cette section,
avec pour objectif d’examiner le lien entre ces facteurs et les changements de compartiment
des individus. Ces facteurs sont la taille et 'age des individus, le sexe, 'année de naissance

et la riviere de capture.

442 Matériel et méthodes

Comme indiqué dans la partie 4.3.2, les changements de compartiment sont reperés a
'aide des valeurs de Sr/Ca mesurées le long de I'axe de croissance de l'otolithe. L’age au
changement de compartiment est estimé a partir du nombre d’incréments comptabilisés
jusqu’a ce moment. La taille au changement de compartiment est estimée en utilisant une

technique de rétrocalcul.

Pour chaque espéce, nous allons tester si la dévalaison dépend de :

e Lataille et de I’age des individus?

Ou : les plus jeunes migrants sont-ils de plus grande taille que les migrants plus agés ?
Nous avons arbitrairement choisi d’établir la comparaison a 'age auquel le premier individu
de chaque espéce change de compartiment.

o Lesexe?

Ou : les males et les femelles présentent-ils les mémes caractéristiques migratoires ?

e L’année de naissance ?

Ou : les caractéristiques de la dévalaison different-elles d’'une année sur l'autre c’est-a-
dire, pour des conditions environnementales différentes ?

e Lariviére de capture ?

Ou: Les jeunes dévalent-ils de facon différente selon qu’ils proviennent de sites de
frayeres sur la Dordogne ou sur la Garonne ? Pour que cette question soit pertinente, il faut
poser I'hypothése d’'un fort« homing » chez ces espéces (a I'échelle de la riviere d’origine),
hypothése qui reste actuellement a vérifier.
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Bon nombre des résultats de cette partie sont présentés sous forme de « boites a
moustache » (logiciel Systats 10), dont la signification est indiquée en Fig. 53. Les tests
statistiques réalisés sont les tests non paramétriques (qui ne reposent pas sur les
paramétres des distributions) de Mann et Whitney (cas de comparaisons entre deux
échantillons) et de Kruskal Wallis (cas de comparaisons entre plus de deux échantillons)
(Scherrer, 1984). En outre, sauf mention contraire, les moyennes dans ce chapitre sont

présentées * leur écart type.

Valeurs extrémes

* 3%™ quartile (A
+(1,5 x(A-B)) \
Médiane (B)
°" quartile (C)
C-(1,5 x (B-C))

Fig. 53 : Signification des éléments de la « boite a moustache » (logiciel Systat 10)

4421 La dévalaison en fonction de la taille

La taille des individus est comparée pour un dge donné. Estimer une taille a un moment

passé de la vie d’un individu implique de recourir au rétrocalcul.

4.4.2.1.1 Principe de rétrocalcul

Le rétrocalcul est défini comme I'estimation de la taille d’'un individu a un moment passé,
sur la base d’'un ensemble de mesures de dimension des piéces calcifiées (otolithe,
écaille,...) et de la taille du poisson a un seul instant (généralement celui de la capture)
(Francis, 1990).

Le principe de rétrocalcul implique trois hypothéses: i) la taille de la marque de
croissance est la méme que la taille de la piéce calcifié¢e au moment ou cette marque a été
formée (cela implique donc qu’il n’y a ni résorption ni dégénération de la piece calcifiée) ii) un
rythme de dépét des marques régulier iii) une relation proportionnelle entre la croissance de
la piéce calcifiée et la croissance somatique (Francis, 1990; Campana & Jones, 1992;
Ombredane & Bagliniere, 1992). Dans le cadre de ce travail, le rétrocalcul a été réalisé a
partir de l'otolithe. Les marques de l'otolithe ne changent pas aprés leur formation,
satisfaisant ainsi a la premiére hypothése. Pour la seconde, le rythme de dépdbt des stries a

été validé pour les otolithes de larves de grande alose (voir 3.3). La relation proposée dans
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la troisieme hypothése est rarement testée de fagcon adéquate mais est généralement
justifiée sur la base de corrélation empirique entre la taille de I'otolithe et la taille du poisson
(Campana, 1990). Dans la recherche d’une taille individuelle de poisson a partir de la taille
de l'otolithe, Francis (1990) et Campana & Jones (1992) préconisent de considérer la taille

des individus comme la variable dépendante.

Dans cette étude, nous avons travaillé a partir des méthodes dites « proportionnelles »,
qui tiennent compte des variations individuelles du couple taille de l'otolithe - taille du
poisson par rapport a la relation moyenne établie entre ces deux éléments (voir (Campana,
1990; Francis, 1990; Pierce et al., 1996; Sirois et al., 1998; Klumb et al., 1999; Vigliola et al.,
2000; Morita & Matsuishi, 2001) pour un apergu des différentes méthodes existantes). De
plus en plus, ces méthodes tentent de tenir compte des effets de la croissance (Reznick et
al., 1989; Secor & Dean, 1992) qui peuvent altérer le couplage entre la taille de I'otolithe et la
taille des individus.

Parmi les différents modéles de rétrocalcul, nous avons choisi d'utiliser le modele de
Whitney & Carlander (1956) in Francis (1990) appelé I'hypothése de taille du corps
proportionnelle (en anglais, BPH : « Body Proportional Hypothesis »). Ce modéle suppose
un écart individuel a la moyenne constant tout au long de la vie de l'individu. Par exemple, si,
au moment de sa capture, un poisson est 10% plus petit que la moyenne des individus pour
une taille d’otolithe donnée, la BPH suppose que ce poisson aura été 10% plus petit que la

moyenne des individus pour une taille d’otolithe donnée tout au long de sa vie.

4.4.2.1.2 Mesures effectuées pour le rétrocalcul

Pour les deux espéces, une relation est établie entre la longueur totale des individus par
rapport au rayon de l'otolithe. Dans la mesure du possible et de fagon a standardiser les
mesures, les otolithes gauche ont été traités. Pour certains individus, I'otolithe gauche n’a pu
étre analysé, d’ou I'utilisation de I'otolithe droit.

Les otolithes de chaque individu ont été observés en microscopie optique a l'aide d’un
microscope Olympus BX51. Chaque photo dotolthe a été mesurée (logiciel
ImageProPlus®). Les otolithes, présentant en coupe transversale un axe de croissance
curvilinéaire, le suivi de cet axe a parfois nécessité plusieurs mesures : une pour les plus
jeunes larves, deux pour les larves plus agées et les juvéniles (Fig. 54), trois pour les

subadultes et les adultes (Fig. 55).
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Fig. 54 : Mesure du rayon d'un otolithe de juvénile de Fig. 55: Mesure du rayon d’un otolithe de géniteurs
grande alose (X200). Deux mesures ont du étre d’alose feinte (x200). Trois mesures ont été nécessaires.
effectuées. (Les points jaunes et les caractéres verts sur (Les points jaunes et les caracteres verts sont des
la photo sont des artéfacts d’analyse). artéfacts d’analyse).

4422 Validité du modeéle de rétrocalcul

Pour vérifier que les tailles rétrocalculées sont conformes a la réalité, les tailles des

individus a l'entrée et a la sortie de I'estuaire ont été comparées aux valeurs de taille

observées en milieu naturel. Les tailles observées en milieu naturel auxquelles nous allons

faire référence ici sont issues de différentes sources (Tab. 20).

Tab. 20 : Présentation des lieux et des moments de capture des grandes aloses et des aloses feintes en milieu

naturel. Pour la localisation des sites, voir Fig. 17.

Espéce Stade Compartiment Lieu , Date . Source
d’observation
Fin juillet a fin
Golfech novembre Bellariva (1998)
(1995 a 1997)
Golfech, Fin juillet & mi
Eau douce Tuiliéres, novembre Tomas et al.
Picquecos 2001 (2005)
Alosons
Fin juillet a mi
Grande
Golfech, Port septembre
alose Ste Marie 2002 Buard (2002)
Mi ao(t a mi
Estuaire CNPEB octobre (1985 Taverny (1991)
a 1988)
Golfe de Taverny & Elie
Gascogne 1986-1989 (2001b)
Subadultes et .
Mer . Juillet 2003 Campagnes
adultes Pertuis
Charentais Septembre Cemagref et
2002 et 2003 Ifremer
- Juillet a
Alosons Estuaire En dg{ﬁ{:nts Septembre Taverny, 1991
P (1986 & 1988)
; Golfe de (Taverny & Elie,
Alose feinte Gascogne 1986-1989 2001b)
Subadultes et Mer Pertuis Juillet 2003 Campagnes
adultes Charentais Septembre Cemagref et
2002 et 2003 Ifremer
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Les caractéristiques d’échantillonnage de ces individus sont décrites dans les différentes
sources fournies au Tab. 20, sauf pour les campagnes Ifremer et Cemagref de 2002 et 2003.
Pour les campagnes Ifremer, I'engin utilisé était un chalut a perche de 2,9m de largeur, avec
un maillage de 20mm. Pour les campagnes Cemagref, il s’agissait d’'un chalut deux faces de

13mx3m d’ouverture, 10 mm de maille étirée au cul.

4.4.2.2.1 Modéle de rétrocalcul choisi

Parmi les différents types de relation testés, la relation taille des individus - rayon de
I'otolithe la plus adéquate est allométrique pour les deux espéces : de type quadratique pour
la grande alose et de type logarithmique pour l'alose feinte (Tab. 21). Les droites de

régression choisies sont représentées en Fig. 56 a et b.

Tab. 21 : Régressions testées pour représenter la relation longueur totale des individus (Lt) — rayon de I'otolithe
(R) pour la grande alose et I'alose feinte. Ho testée : le coefficient de corrélation =0.

Type de régression N Equation R? p
Grande alose 105
Régression linéaire Lt = 0,0582R - 4,9593 0.93 <0,001
Régression logarithmique Ln(Lt) = 1.2945 Ln(R) - 5.1933 0.95 <0,001
Régression quadratique Lt=6.10"°R%- 0.0031R + 0.9023 0.97 <0,001
Alose feinte 44
Régression linéaire Lt=0,0488 R - 8,6186 0,80 <0,001
Régression logarithmique LnLt=1,6273 xLnR -7,5175 0,89 <0,001
70 4 4.5 -
__ 60+ 4
850 3 351
= ] 2.5
5 30 =)
g 2 ;|
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Fig. 56 : Régression de la longueur totale des individus sur le rayon des otolithes : types polynomial pour la grande alose (N =
105) (a.) et logarithmique pour I'alose feinte (N = 44) (b.).

D’aprés Francis (1990), la formule de rétrocalcul pour chaque espéce sera donc :

Lt.(0,9023—0,0031R, +6.10° R?)
(0,9023-0,0031R, +6.107° R?)

Pour la grande alose : Lt, =
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R,
Pour I'alose feinte : In(L¢,)=1,6273x1n (R—’}rln (Lt,)
avec L. = Longueur totale a la capture ; L, = Longueur totale au moment j; R = Rayon de
I'otolithe a la capture; R, = Rayon de l'otolithe au moment i; a, b, c et d étant des

constantes issues de la régression (taille du poisson) = f(taille de I'otolithe).

4.4.2.2.2 Estimation du taux de croissance dans les différents
compartiments

Les tailles a I'entrée en estuaire et a la sortie en mer rétrocalculées peuvent étre utilisées
pour approximer la croissance des individus dans les compartiments « eau douce » et
« estuaire ».

Les taux de croissance ont été calculés ainsi :
En estuaire : (Ltsm-Lteg) / Temps de séjour en estuaire

En eau douce : (Ltg g Ltecosion) / Temps de séjour en eau douce

S.M. signifie sortie en mer et E.E. signifie entrée en estuaire.

10 individus a I'éclosion ont été mesurés. Leur longueur totale moyenne est de 0,86 cm (+
0,40). Pour lalose feinte, pour laquelle nous ne disposions d’aucun individu, la taille a
I'éclosion est comprise entre 0,4 et 0,9 cm (Aprahamian et al., 2003a). Nous avons donc

retenu une valeur moyenne a I'éclosion : 0,65 cm.

443 Résultats

4431 Caractérisation de la dévalaison

Pour la grande alose, 'age a I'entrée en estuaire s’étale de 54 a 124 jours, avec une
moyenne de 84 jours (x 15) (Fig. 57a). La sortie en mer se fait en moyenne a 'age de 97
jours (+ 18) avec une gamme d’age qui s’étend de 63 a 150 jours (Fig. 57c).

Pour l'alose feinte, les individus entrent en estuaire a 46 jours en moyenne (x 17), les
extrémes allant de 7 a 84 jours (Fig. 57a). La gamme d’age des individus au moment de la
sortie en mer est également étendue puisqu’elle va de 34 a 106 jours, avec une moyenne de
71 jours (x 18) (Fig. 57c).

Le temps de séjour en estuaire est d’en moyenne 13 jours (£ 6) pour la grande alose et

de 25 jours (= 13) pour lalose feinte (Fig. 57b.). Cette derniére présente une grande
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variabilité du temps de séjour en estuaire (de 7 a 57 jours) par rapport a celui de la grande

alose (de 4 a 36 jours).

L’age a I'entrée en estuaire est significativement plus grand pour la grande alose que pour
l'alose feinte (test U de Mann et Whitney, p<0,001) (Fig. 57a.). Le séjour en estuaire est
significativement plus court pour la grande alose que pour l'alose feinte (test U de Mann et
Whitney, p<0,001) (Fig. 57b.) et I'dge a la sortie en mer est significativement plus grand pour

la grande alose que pour I'alose feinte (test U de Mann et Whitney, p<0,001) (Fig. 57c.).

La régression entre le temps de séjour en estuaire et 'age a I'entrée en estuaire (Fig. 58)
est significative pour la grande alose (Analyse de variance, p=0,031). Cependant, cette
significativité est fortement influencée par la durée de séjour en estuaire d’'un individu
extréme (36 jours). En excluant cette valeur, la régression n’est plus significative (Analyse de
variance, p=0,292). Pour lalose feinte, cette méme régression se situe au seuil de
significativité (Analyse de variance, p=0,056).

Pour chacune des deux espéces, une entrée en estuaire a un jeune age n’induit pas une
durée du séjour estuarien plus longue. La durée du séjour estuarien n’est donc pas liée a

I’age auquel les individus entrent en estuaire.

Pour la grande alose, la taille rétrocalculée des individus a I'entrée de I'estuaire s’étale de
6,1 a 14,4cm avec une moyenne de 9,7cm % 2,3 (Fig. 59a.). A la sortie en mer, les individus
mesurent entre 6,9cm et 18,2cm, la valeur moyenne étant de 12,0cm * 3,1(Fig. 59b.).

Pour l'alose feinte, la taille rétrocalculée des individus a I'entrée de l'estuaire s’étale de
0,3 a 6,5cm avec une moyenne de 2,6cm % 1,4 (Fig. 59a.). A la sortie en mer, les individus

mesurent entre 1,6cm et 7,6cm, la valeur moyenne étant de 4,4cm £ 1,8 (Fig. 59b.).

D’'un point de vue comparatif, la grande alose est significativement plus grande que
l'alose feinte a chaque changement de compartiment (entrée en estuaire : test U de Mann et
Whitney, p<0,001 ; sortie en mer : test U de Mann et Whitney, p<0,001 ).

Pour les deux espeéces, les taux de croissance calculés varient en fonction du milieu :
pour la grande alose, le taux de croissance moyen est de 1,04 (+ 0,20) mm.j" en eau douce
et de 1,74 (+ 0,70) mm.j" en estuaire. Pour I'alose feinte, ces valeurs sont respectivement de
0,38 (£ 0,23) mm.j ' et de 0,69 (+ 0,24) mm.j" (Fig. 60).
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Fig. 57 : Age a I'entrée en estuaire (a.), temps de séjour en estuaire (b.) et age a la premiére sortie en mer (c.),
estimés rétrospectivement a partir des géniteurs de grande alose (N=32) et d’alose feinte (N=36), toutes années
de naissance confondues.

118

CemOA : archive ouverte d'Irstea / Cemagref



Chapitre 4 - Les tactiques gagnantes a la dévalaison

60 - @ Grande alose
S : ¢ Alose feinte
e X1 M
'© 2
©
3 404 ¢
3 R2=0.1031 “’ . °
g 30 T
o oy, 4 L 2
5 PAAE I . ,
S 920 . 0 " * R =0.1449
@ ¢ RT) T

‘ ~ > ‘ ‘m’ ::::

g 0 % %‘g@ .:” °
3 * ,m“. ’.
E O T T T T T T T T T T T T 1
()
|_

0 10 20 30 40 50 60 70 80 90 100 110 120 130

Age a I'entrée en estuaire (j)

Fig. 58 : Evolution du temps de séjour en estuaire en fonction de 'dge a lI'entrée en estuaire, a partir des
géniteurs de grande alose (N=32) et d’alose feinte (N=36), toutes années de naissance confondues.
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Fig. 59 : Longueur totale rétrocalculée (cm) a I'entrée en estuaire (a.) et a la sortie en mer (b.), a partir des géniteurs de
grande alose (notée ALA, N=29) et d’'alose feinte (notée ALF, N=33).
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Fig. 60 : Croissances individuelles calculées rétrospectivement en eau douce et en estuaire pour la grande alose (N=29) (a. et

b.) et pour I'alose feinte (N=33) (c. et d.). La barre indique la valeur moyenne.

4432  Influence de la taille et de I'age

Pour chaque espéce et au plus jeune &ge d’entrée en estuaire (54 jours pour la grande
alose et 7 jours pour l'alose feinte), la taille rétrocalculée des individus est comparée entre
deux groupes : un premier groupe constitué des individus dont I'Age au changement de
compartiment est inférieur ou égal a 'age médian du changement de compartiment (que I'on
notera « jeunes ») et un second groupe constitué des individus dont 'age au changement de
compartiment est supérieur a 'age médian du changement de compartiment (que I'on notera
« plus agés »).

Suivant ce raisonnement, la taille des individus au plus jeune age de sortie en mer (63

jours pour la grande alose et 34 jours pour 'alose feinte) est également étudiée.

Pour la grande alose :

A 54 jours, les tailles rétrocalculées du groupe «jeunes » ne sont pas significativement
différentes des tailles rétrocalculées du groupe « plus agés » (test U de Mann et Whitney,
p=0,066) (Fig. 61.a.). A 63 jours, les tailles rétrocalculées entre ces deux groupes sont

significativement différentes (test U de Mann et Whitney, p=0,006) (Fig. 61.b.), les plus
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jeunes migrants étant de plus grande taille que les migrants plus &gés. La longueur totale

moyenne est respectivement de 6,8cm + 1,6 et de 5,2cm + 1,3.
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Fig. 61 : Comparaison de la longueur totale LT rétrocalculée (en cm) entre les individus « jeunes » et « plus agés », a
partir des géniteurs de grande alose. Cas a., comparaison a I'dge auquel le plus jeune individu entre en estuaire
(« jeunes » : N=15; « plus &gés » : N=14). Cas b., comparaison a I'dge auquel le plus jeune individu sort en mer
(« jeunes » : N=16 ; « plus &gés » : N=13).

Ainsi, pour la grande alose, I’entrée en estuaire n’est pas taille-dépendante mais, la

sortie en mer ’est.

Pour 'alose feinte :

A 7 jours, les tailles rétrocalculées du groupe des jeunes migrants sont significativement
différentes des tailles rétrocalculées du groupe des migrants plus agés (test U de Mann et
Whitney, p=0,017) (Fig. 62a.), les plus jeunes migrants étant de plus grande taille que les
migrants plus agés. A 34 jours, les tailles rétrocalculées entre ces deux groupes ne sont pas
significativement différentes (test U de Mann et Whitney, p=0,232) (Fig. 62b.).
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Fig. 62 : Comparaison de la longueur totale LT rétrocalculée (en cm) entre les individus « jeunes » et « plus agés », a
partir des géniteurs d’alose feinte. Cas a., comparaison a I'adge auquel le plus jeune individu entre en estuaire (« jeunes » :
N=17 ; « plus &gés » : N=16). Cas b., comparaison a I'd&ge auquel le plus jeune individu sort en mer (« jeunes » : N=18 ;
« plus agés » : N=15).

Ainsi, pour l'alose feinte, I’entrée en estuaire est taille-dépendante mais pas la

sortie en mer.

En ce qui concerne l'age des individus, une gamme d’age préférentiel pour le
changement de milieu semble se dessiner (Fig. 57a. et c.) : I'entrée en estuaire a lieu a un
age compris entre 65 et 100 jours pour 87,5 % des grandes aloses et entre 30 et 60 jours
pour 72,2% des aloses feintes (Fig. 57a. et c.). En I'absence d’information sur le moment du
changement de milieu, il nous est impossible de pousser plus avant les résultats concernant
l'influence de I'age sur la dévalaison des individus. En effet, prenons le cas par exemple de
deux individus d’'une méme espéce, 'un 4gé au moment de la sortie en mer de 100 jours et
'autre de 60 jours. Ces deux individus peuvent trés bien avoir changé de compartiment en
méme temps. Tout dépend de la date de naissance des individus, information que notre
approche ne nous permet pas d’avoir directement.

Toutefois, une estimation de la variabilité des facteurs taille et 4ge donne une idée de
l'importance relative de ces facteurs dans le changement de compartiment des individus. A
I'entrée en estuaire et a la sortie en mer, chacune des deux espéces présente un coefficient
de variation (le rapport entre I'écart type et la moyenne sur I'ensemble des individus de
chaque espéce) sur I'age inférieur a celui sur la taille (Tab. 22). Ces résultats suggérent une

influence de I'adge des individus sur la dévalaison.
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Tab. 22 : Coefficient de variation (rapport entre I'écart type et la moyenne) des facteurs age et taille a I'entrée en
estuaire et a la sortie en mer, pour la grande alose et I'alose feinte.

Coefficient de variation
Grande alose Alose feinte

Entrée en estuaire

Age 0,17 0,36
Taille 0,23 0,54
Sortie en mer

Age 0,19 0,25
Taille 0,26 0,42

4433 Influence du sexe

Pour la grande alose, I'age a I'entrée en estuaire, le temps de séjour en estuaire ainsi que
'age a la sortie en mer ne different pas significativement en fonction du sexe (Tab. 23a.). La
taille rétrocalculée a I'entrée en estuaire est en moyenne de 9 cm pour les deux sexes et
n‘est pas significativement différente (Tab. 23b.). La taille rétrocalculée a la sortie de
I'estuaire est en moyenne de 12 cm et n’est pas non plus significativement différente selon le
sexe (Tab. 23b.).

Pour l'alose feinte, les mémes conclusions peuvent étre tirées: 'dge a I'entrée en
estuaire, le temps de séjour en estuaire et 'dge a la sortie en mer ne sont pas
significativement différents entre les males et les femelles (Tab. 23a.), ni les tailles

rétrocalculées a I'entrée en estuaire et a la sortie en mer (Tab. 23b.).

Tab. 23 : Comparaison (en jours) de I'age a I'entrée en estuaire, du temps de séjour en estuaire et de I'age a la
sortie en mer (a) et des tailles associées en cm (b) entre les méles et les femelles, pour chaque espéce. Test de
Mann et Whitney, au seuil de significativité de 0,05, N : effectifs.

a. Ecart- b. Ecart-
Sexe Moyenne type p Sexe Moyenne type ¢]
Age a I’entrée en estuaire (en jours) Taille a I'’entrée en estuaire (en cm)
Grande F 86 15 16 Grande F 9,9 2,2 14
alose M 84 15 16 97 dose M 95 24 15 0407
Alose F 45 12 18 Alose F 2,5 1,1 16
feite M 48 21 18 9% e M 28 17 17 0913
Temps de séjour en estuaire (en jours)
Grande F 1 4 16
alose M 14 8 16 0.218
Alose F 28 15 18
feinte M 22 1 18 0,296
Age a la sortie en mer (en jours) Taille a la sortie en mer (en jours)
Grande F 97 17 16 Grande F 11,8 2,5 14
alose M 98 20 16 9985 Gose M 122 37 15 089
Alose F 73 16 18 Alose F 4.4 1,8 16
feinte M 70 20 18 0,788 feinte M 4.4 2,0 17 0,885
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4434 Influence des conditions environnementales

L’'impact des conditions environnementales est vue au travers d’une analyse des
caractéristiques de la migration en fonction des différentes cohortes, c’est-a-dire des années

de naissance et donc de dévalaison.

Pour rappel, les effectifs associés a chaque cohorte sont indiqués dans le Tab. 17.

Pour la grande alose :

L’age a I'entrée en estuaire n’est pas significativement différent selon les cohortes (test de
Kruskal-Wallis, p = 0,281) (Fig. 63a.), ni le temps de séjour en estuaire (test de Krukal-
Wallis, p = 0,684) (Fig. 63c), ni 'age a la sortie en mer (test de Kruskal-Wallis, p = 0,549)
(Fig. 63e.). En outre, les écart-types sont faibles pour I'age a I'entrée en estuaire (ils sont
compris entre 10 et 22 jours) et pour I'age a la sortie en mer (compris entre 12 et 23 jours) et
trés faibles pour le temps de séjour en estuaire (entre 4 et 9 jours).

Les tailles rétrocalculées a I'entrée (test de Krukal-Wallis, p = 0,177) et a la sortie de
I'estuaire (test de Kruskal-Wallis, p = 0,188) ne sont pas significativement différentes selon

les cohortes (Fig. 64a. et c.).

Pour 'alose feinte :

Une différence significative dans I'age a I'entrée en estuaire a été détectée en prenant en
compte I'ensemble des cohortes (test de Kruskal-Wallis, p = 0,03) (Fig. 63b.). Une
comparaison des cohortes deux a deux indique que I'age a I'entrée en estuaire des individus
nés en 1997 est significativement plus jeune que celui des autres cohortes (test de Kruskal
Wallis, p<0,033 pour chaque comparaison). Aucune différence significative dans le temps de
séjour en estuaire (test de Kruskal-Wallis, p = 0,162) et 'age a la premiére sortie en mer (test
de Kruskal-Wallis, p = 0,696) selon les cohortes n’a été détectée, probablement en relation
avec la forte variabilité de ces paramétres pour certaines années (cohortes 1997 et 1999
surtout). Les écart-types sont compris entre 8 et 17 jours pour le temps de séjour en estuaire
et entre 9 et 27 jours pour I'age a la sortie en mer.

La représentation graphique proposée en Fig. 63b et d. suggére une compensation d’un
jeune age a l'entrée en estuaire par un temps de séjour en estuaire plus long et vice versa.
Pourtant, ce phénoméne, étudié lors de I'analyse de la régression linéaire entre ces deux
parameétres (Fig. 58), a été écarté. Un possible « effet cohorte » n’est pas a exclure (une
cohorte 1997 atypique par rapport aux autres).

Les tailles rétrocalculées a I'entrée en estuaire ne sont pas significativement différentes

entre les cohortes 1998, 1999, 2000. Les individus de la cohorte 1997 présentent une plus
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petite taille a I'entrée en estuaire (test de Kruskal-Wallis, p < 0,05 pour chaque comparaison)
(Fig. 64b.). Les tailles a la sortie en mer ne sont pas significativement différentes en fonction
des cohortes (test de Kruskal-Wallis, p = 0,402) (Fig. 64d.).

Ainsi, quelle que soit 'année de naissance, les ages a I'entrée en estuaire et a la sortie
en mer chez la grande alose ne sont pas significativement différents. En outre, une trés
faible variabilité caractérise le temps de séjour en estuaire. Les changements de
compartiment se font a une taille comparable d’'une année sur l'autre.

Chez l'alose feinte, 'age a I'entrée en estuaire, 'age a la sortie en mer et le temps de
séjour en estuaire, bien que pas toujours significativement différents, sont variables au sein
d'une méme année et entre les différentes années de naissance. Les changements de
compartiment se font a une taille comparable d’'une année sur l'autre, excepté pour I'entrée

en estuaire en 1997.
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Fig. 63 : Estimation rétrospective de I'age a I'entrée en estuaire, du temps de séjour en estuaire et de I'age a la
sortie en mer a partir de géniteurs de grande alose (N = 29) (a., c., e.) et de géniteurs d’alose feinte (N = 33) (b., d.,
f.) en fonction de I'année de naissance. Sur les figures, les lettres différentes renvoient a des différences
significatives entre les cohortes.
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Fig. 64 : Longueur totale rétrocalculée (cm) a I'entrée et a la sortie de I'estuaire pour les grandes aloses (N = 29) (a.

et c.) et pour les aloses feintes (N = 33) (b. et d.). en fonction de I'année de naissance.

D’un point de vue comparatif :

A années de dévalaison identiques, et donc a conditions environnementales similaires,
les grandes aloses entrent en estuaire a un age plus avancé que les aloses feintes (test U
de Mann et Whitney, p<0,001 pour les trois années) (Fig. 65a.). Les grandes aloses restent
significativement moins longtemps en estuaire que les aloses feintes (test U de Mann et
Whitney, année 1997 : p=0,001, année 1998 : p=0,004) excepté pour la cohorte 1999 ou
aucune différence significative n’est détectée (test U de Mann et Whitney, p=0,109) (Fig.
65b.). Enfin, les grandes aloses sortent en mer significativement plus tardivement que les
aloses feintes pour les cohortes 1998 et 1999 (test U de Mann et Whitney, année 1998 :

p=0,001 ; année 1999, p=0,003). Pour la cohorte 1997, aucune différence significative n’est
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détectée (test U de Mann et Whitney, p=0,120) (Fig. 65c.). En outre, pour chaque année,
l'alose feinte présente généralement une plus grande variabilité que la grande alose.

Les différences de caractéristiques migratoires mises en évidence en prenant en compte
'ensemble des cohortes pour les deux espéces (Fig. 57) sont retrouvées lors de I'analyse

par cohortes, sauf quelques exceptions ou une différence significative n’est pas observée.

Ainsi, les différences de caractéristiques migratoires entre les deux espéces sont

généralisables quelle que soit I’'année de dévalaison.
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Fig. 65 : Variabilité inter-spécifique de I'age a I'entrée en estuaire (a.), du temps de séjour en estuaire (b.) et de
I'age a la sortie en mer (c.) a année de naissance égale, chez la grande alose (N = 32, figurée en bleu) et 'alose

feinte (N = 36, figurée en rouge).
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4435  Influence de la riviere de capture

Pour la grande alose :

L’age a I'entrée en estuaire, le temps de séjour en estuaire et 'age a la sortie en mer ne
sont pas significativement différents entre les captures réalisées en Dordogne et en Garonne
(Tab. 24a.). La méme conclusion est déduite de I'analyse des tailles a I'entrée en estuaire et

a la sortie en mer (Tab. 24b.).

Pour 'alose feinte :

L’age a I'entrée en estuaire, le temps de séjour en estuaire ne sont pas significativement
différents entre les captures réalisées en Dordogne et en Garonne (Tab. 24a.). Par contre,
les aloses feintes capturées en Dordogne sont sorties en mer significativement plus tard que
celles capturées en Garonne (Tab. 24a.). Aucune différence significative dans les tailles a

I'entrée en estuaire et a la sortie en mer n’a été détectée (Tab. 24b.).

Tab. 24 : Comparaison (en jours) de I'age a I'entrée en estuaire, du temps de séjour en estuaire et de I'age a la
sortie en mer (a) et des tailles associées en cm (b) entre des géniteurs capturés en Dordogne (Dor) et Garonne
(Gar), pour chaque espéce. Test de Mann et Whitney, au seuil de significativité de 0,05, N : effectifs.

a Moyenne Ceart- b. Moyenne Coart-
Fleuve y type P Fleuve y type p
Age a I’entrée en estuaire (en jours) Taille a I'’entrée en estuaire (en cm)
Grande Dor 85 12 17 Grande Dor 9,9 2,4 15
alose Gar 84 17 15 0,748 alose Gar 9,5 22 14 0,631
Alose Dor 51 16 19 Alose Dor 29 1,5 18
feinte Gar 41 16 17 0,053 feinte Gar 2,3 1,3 15 0,181
Temps de séjour en estuaire (en jours)
Grande Dor 13 7 17
alose Gar 12 5 15 0,940
Alose Dor 25 13 19
feinte Gar 24 14 17 0,751
Age a la sortie en mer (en jours) Taille a la sortie en mer (en cm)
Grande Dor 98 17 17 Grande Dor 12,3 3,2 15
alose Gar 96 19 15 0,806 alose Gar 11,7 32 14 0,512
Alose Dor 77 18 19 Alose Dor 4.8 1,9 18
feinte Gar 65 16 17 0,035 feinte Gar 4,0 1,7 15 0,219

Ainsi, les caractéristiques de dévalaison ne difféerent pas selon les fleuves de
captures Garonne ou Dordogne, excepté pour I’'age a la sortie en mer pour I'alose
feinte.
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4436 Validité du modeéle de rétrocalcul

Pour estimer la validité de la méthode de rétrocalcul, les tailles rétrocalculées a I'entrée

en estuaire et a la sortie en mer sont comparées aux tailles observées en milieu naturel.

4.4.3.6.1 Cas de la grande alose

Les tailles rétrocalculées a I'entrée en estuaire s’étalent de 6,1 a 14,4 cm, la valeur
moyenne étant de 9,7 cm (x 2,3 cm) (Fig. 66a.), ce qui est conforme aux observations de
Taverny (1991), pour laquelle les premiéres grandes aloses dévalant en estuaire (Aolt-
Septembre) présentent une longueur totale comprise entre 6 et 9 cm. La présence
d’individus en eau douce jusqu’au mois d’octobre ou novembre (Bellariva, 1998; Buard,
2002; Tomas et al., 2005) suggére que I'entrée en estuaire peut se faire également a ces
mois-la, soit a une taille de plus de 10 cm (Fig. 66a.). Méme si la taille maximale
rétrocalculée a l'entrée en estuaire (14,4 cm) semble légérement surestimée, la taille
rétrocalculée pour l'entrée en estuaire de la grande alose est en accord avec les

observations faites en milieu naturel.

Les tailles rétrocalculées a la sortie en mer sont comprises entre 6,9 cm et 18,2 cm, avec
une valeur moyenne de 12,0 cm (x 3,1)(Fig. 66b.). En comparant les gammes de tailles
observées sur les individus capturés dans les Pertuis Charentais (Campagnes Ifremer et
Cemagref) ou dans le Golfe de Gascogne (Taverny & Elie, 2001b) dont les tailles minimales

observées sont respectivement de 17,5 cm et 17,1 cm, nos valeurs semblent sous-estimées.
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observations en eau douce, en rouge pour I'estuaire et en noir pour la mer.

4.4.3.6.2 Cas de l’alose feinte

D’aprés le modéle de rétrocalcul, I'entrée en estuaire de 'alose feinte se ferait a une taille

comprise entre 0,3 et 6,5 cm (valeur moyenne : 2,6 cm = 1,4) (Fig. 67a.). Les longueurs

totales observées en milieu estuarien pour les premiers individus dévalant entre les mois de

juillet et septembre sont comprises entre 2,5 et 7,0 cm (Taverny, 1991), mettant ainsi en

évidence une sous-estimation des tailles rétrocalculées pour les individus entrant en

estuaire. En effet, 60,6% des tailles rétrocalculées sont inférieures a la valeur minimale

observée en milieu naturel (Fig. 67a.).
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Fig. 67 : Tailles rétrocalculées a I'entrée en estuaire (a.) et a la sortie en mer (b.) & partir de géniteurs d’alose
feinte (N=33). Le trait plein rouge correspond aux gammes de tailles observées en milieu naturel estuarien. Les
tailles minimales observées en mer sont largement supérieures a la gamme de taille présentée pour la sortie en
mer (b.)

La sortie en mer se ferait a une taille comprise entre 1,6 et 7,6 cm (valeur moyenne de 4,4
cm = 1,8) (Fig. 67b.), mettant en évidence la encore une sous estimation des tailles. D’une
part les plus petits individus a la sortie en mer auraient une taille inférieure a la taille
minimale observée en milieu naturel (2,5 cm) et d’autre part, parce qu'en milieu marin, les
tailles minimales observées sont de 18,5 cm dans les Pertuis Charentais (campagnes

Ifremer et Cemagref) et de 20,1 cm dans le Golfe de Gascogne (Taverny & Elie, 2001b).

4 4 4 Discussion

Méme si I'approche rétrospective a partir de géniteurs est soumise a différentes sources
d’incertitude (en particulier au niveau de I'estimation d’age et des tailles rétrocalculées), elle
présente le gros avantage, par rapport a un suivi en temps réel de la dévalaison des

individus, d’offrir une vision globale et continue de la dévalaison.

4441 Le rétrocalcul : validité des tailles rétrocalculées et
de la croissance

En ce qui concerne I'entrée en estuaire, les tailles rétrocalculées chez la grande alose
sont cohérentes avec les observations en milieu naturel de Taverny (1991) et d’études

ultérieures (Bellariva, 1998; Buard, 2002; Tomas et al., 2005). Au contraire, pour l'alose
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feinte, les tailles rétrocalculées ont tendance a étre sous-estimées. Pour la sortie en estuaire,
les tailles rétrocalculées sont probablement sous-estimées pour les deux espéces.

Cette réussite en demi-teinte de la méthode de rétrocalcul est imputable a des difficultés
liées au mode de croissance des otolithes (points 1 et 2) et a la qualité des échantillonnages

réalisés (points 3 et 4)

(1) L’'une des difficultés du rétrocalcul consiste a sélectionner le meilleur axe de mesure :
'angle entre 'axe de mesure et les incréments doit étre le méme pour chaque incrément. La
recommandation usuelle est de suivre préférentiellement un axe de mesure linéaire
(Campana, 1992). Or, les otolithes d’aloses en coupe transversale présentent une
morphologie complexe, avec un axe de croissance curvilinéaire sur le cbété ventral de
I'otolithe, coté a partir duquel la validation d’age a été réalisée. Cette croissance curvilinéaire
induit des erreurs dans le rétrocalcul (Campana, 1990).

En outre, 'axe de mesure doit étre standardisé quel que soit le stade étudié. Dans le cas
des otolithes d’alose, la direction de I'axe de croissance varie avec I'dge des individus. Il
devient alors important de pouvoir étre sir que I'axe de mesure choisi pour un stade donné
est le méme que pour un stade antérieur (Campana, 1992). Certains auteurs (Bach &
Chauvelon, 1991; Secor & Dean, 1992; Meekan et al., 1998) préconisent de s’affranchir des
problémes liés a la standardisation de I'axe de lecture en travaillant plutét a partir de la
mesure de l'aire de I'otolithe. L’applicabilité de cette méthode dans notre cas semble tout de
méme relative. Le probléme de la standardisation de I'axe de mesure serait remplacé par la

difficulté de construire un modéle a partir de contours.

(2) Le principe de rétrocalcul repose sur la proportionnalité supposée constante entre la
croissance somatique et la croissance de I'otolithe. Nos résultats indiquent que, sur le long
terme, il existe une corrélation significative entre la taille de I'otolithe et |a taille des individus.
Cependant, sous l'effet de différents facteurs, cette proportionnalité peut ne pas étre valable
sur 'ensemble de la vie des individus. Plusieurs études ont montré I'influence du taux de
croissance somatique (généralement lié a la disponibilité des ressources trophiques) sur la
relation croissance de I'otolithe — croissance de I'individu. L'otolithe, en cas de croissance
somatique lente ou nulle, peut continuer a grandir. C’est ainsi que, pour une taille donnée,
les individus a croissance somatique lente ou nulle présentent des otolithes de taille
relativement plus grande que les individus a croissance somatique plus rapide (Reznick et
al., 1989; Secor & Dean, 1989; Baumann et al., 2005). Il a été avancé que la croissance de
I'otolithe est finalement plus liée au métabolisme individuel qu'a la croissance somatique
(Mosegaard et al., 1988; Wright, 1991; Yamamoto et al., 1998). D’autres travaux ont

également montré que la taille relative des otolithes dépend de la température (Mosegaard
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et al., 1988; Otterlei et al., 2002). En outre, les changements ontogéniques peuvent

également influer sur la relation taille de I'otolithe — taille de 'individu (Wright et al., 1990) .

(3) L’établissement d’une relation taille de I'otolithe — taille des individus exacte requiert
une bonne représentativité des classes d’age avec un effectif suffisant (Smale & Taylor,
1987). Dans notre cas et pour chacune des deux espéces, les effectifs méritent d’étre
renforcés, surtout pour les stades juvéniles et subadultes pour les deux espéces et pour la
phase larvaire dans le cas de l'alose feinte. On peut penser que la prise en compte de la
phase larvaire chez l'alose feinte aurait conduit a un autre type de relation que
logarithmique ; peut étre une relation de type quadratique, comme pour la grande alose ou
d’autres espéces de Clupéidés (Moksness & Wespestad, 1989; Moksness & Fossum, 1992;
Pavlov et al., 2000).

A partir de la régression quadratique proposée pour la grande alose et du rayon moyen a
I'éclosion, la longueur totale calculée a I'éclosion est de 0,86 cm, soit du méme ordre de
grandeur que ce qui a pu étre mesuré sur les individus a I'éclosion avant congélation (de
0,78 a 0,91cm). Pour l'alose feinte, une vérification de la longueur totale a I'éclosion n’a pu
étre réalisée en I'absence d’informations sur le rayon de I'otolithe a I'éclosion. Cependant,

I'ordonnée a l'origine calculée a partir des régressions est trés incohérente (5,5.10 cm).

(4) I semble que la sous-estimation des tailles rétrocalculées a la sortie de I'estuaire soit
un artéfact lié a un biais dans I'’échantillonnage des individus en milieu naturel.

Dans la littérature, les tailles des plus jeunes individus dans le golfe de Gascogne
concernent des grandes aloses de deux ans, avec des tailles comprises entre 17,1 et 31,0
cm et des aloses feintes de 3 ans dont la taille est comprise entre 20,1 et 39,7 cm (Taverny
& Elie, 2001b).

Les campagnes d’échantillonnage réalisées en 2002 et 2003 dans les Pertuis Charentais
n'ont pas permis de compléter ce jeu de données par des individus plus jeunes. L’année
2003, tres peu dalosons ont dévalé en estuaire (23 individus capturés sur 420
prélevements). Etant donné les faibles effectifs impliqués dans la dévalaison en 2003, il
apparait que I'échantillonnage dans les Pertuis Charentais de jeunes de l'année était
compromis. En outre, la période d’échantillonnage pour ces campagnes arrive un peu tot par
rapport a la période de dévalaison des individus (Taverny, 1991; Martin Vandembulcke,
1999), surtout pour la grande alose. Enfin, en supposant que nos tailles rétrocalculées soient
correctes, les maillages des engins utilisés ne permettent pas de capturer des individus de
moins de 10 cm. Dans ce cas, il est impossible de vérifier le rétrocalcul des tailles par

rapport a la réalité pour I'alose feinte. Des échantillonnages avec du matériel plus adéquat
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(comme les haveneaux) doivent donc étre envisagés de fagon a échantillonner des individus

de petite taille.

Il est donc difficile de statuer précisément sur la conformité des tailles rétrocalculées a la
sortie en mer par rapport a ce qui peut étre observé en milieu naturel. On peut tout de méme
suggérer que pour l'alose feinte, la taille rétrocalculée a la sortie en mer est sous-estimée,
tout comme la taille a 'entrée de I'estuaire. Pour la grande alose, nous allons considérer que
les tailles rétrocalculées a la sortie en mer sont du méme ordre de grandeur qu’en milieu
naturel, sachant qu’'une meéthode de péche mieux adaptée doit étre envisagée pour

confirmer notre affirmation.

L’analyse de la croissance en eau douce et en estuaire révéle que, pour les deux espéces
la croissance des individus est plus forte en estuaire qu’en eau douce, allant a 'encontre de
nos observations a partir du patron de croissance des otolithes (Tab. 19).

L’estimation rétrospective de la croissance est entachée de deux types d’erreur (Rice,
1987) :

- Une erreur sur les tailles a I'entrée en estuaire et a la sortie en mer (discutée ci-

dessus).

- Une erreur sur l'intervalle de temps entre les deux moments choisis pour estimer la
croissance. Plus lintervalle de temps est court, plus I'erreur sur l'intervalle de temps
est importante, risquant ainsi de donner des valeurs de croissance erronées (Bradford
& Geen, 1987).

Les courtes durées associées au séjour estuarien induisent des biais significatifs dans

I'estimation de la croissance en estuaire. Pour la grande alose, la croissance rétrocalculée

en estuaire est trés probablement surestimée.

Le calcul de la croissance des individus par rétrocalcul ne donne pas de résultats

vraiment concluants.
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4442 Bilan de la dévalaison

On note un décalage important entre les données issues de I'analyse populationnelle
(Taverny, 1991) et celles issues de I'analyse rétrospective individuelle, avec dans le premier
cas des durées de séjour dans les différents compartiments supérieures a nos estimations,
surtout pour le temps de séjour en estuaire. Nos résultats sont du méme ordre de grandeur
que ceux mis en évidence par Limburg (2001) sur I'alose savoureuse ou I'age a la sortie en

mer se situe essentiellement a 57 et 119 jours.

Parmi les facteurs « internes » testés, le facteur taille est important dans la dévalaison
des individus, rejoignant les observations faites sur d’autres espéces telles que I'alose
savoureuse (Limburg, 1996) et l'alose tyran (Deegan, 1990) chez les Clupéidés, ou 'omble
chevalier (Svenning et al., 1992), la truite et le saumon atlantique (Jkland et al., 1993) chez
les Salmonidés. Méme si la valeur absolue des tailles rétrocalculées pour l'alose feinte est a
mettre en doute, I'ordre de grandeur de ces valeurs est représentatif. Les mesures d’otolithe
ont été réalisées suivant le méme protocole pour chaque otolithe. Ainsi, les différences de
taille observées entre les groupes de jeunes migrants et de migrants plus agés pour I'alose
feinte ne sont pas remises en cause. Au dela des aspects méthodologiques et des
incertitudes liées au rétrocalcul, la sortie en mer pour l'alose feinte est soit dépendante
d’autres facteurs que la taille, soit ne nécessite pas pour cette espéce I'atteinte d’une taille
minimale avant le changement de milieu.

Jusgqu’a maintenant, I'hypothése d’'une dévalaison des alosons en fonction de la taille a
été suggérée pour l'alose feinte par Aprahamian (1988) et Taverny (1991) et pour la grande
alose par Cassou-Leins & Cassou-Leins (1981). D’autres travaux, ceux de Taverny (1991) et
Bellariva (1998), n'ont pas conclu a une taille dépendance de la dévalaison des juvéniles de
grande alose, probablement a cause de l'absence d’information concernant I'dge des
individus.

Parmi les différents facteurs invoqués pour expliquer I'importance de la taille des individus
dans la migration (voir 1.1.4 pour une revue), 'adaptation a la salinité semble peu pertinente
chez l'alose. D’aprés Leguen et al. (2006), des individus agés de 18 jours (soit a une taille
moyenne de 1,5cm) peuvent supporter des salinités de 25%. correspondant a une salinité
estuarienne. Pourtant, les différentes campagnes de péche menées dans l'estuaire de la
Gironde n’ont jamais mis en évidence de grande alose de si petite taille. Des observations
comparables ont été réalisées sur l'alose savoureuse : méme si les individus &gés d’environ
un mois sont capables de supporter des salinités marines (Zydlewski & McCormick, 1997),
des individus de cet &ge ne sont pas rencontrés dans la partie avale de l'estuaire de
I'Hudson (Limburg, 1996).
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Limburg (1996) a montré, par un suivi intensif de la dévalaison des juvéniles d’alose
savoureuse dans I'Hudson que, pour un moment donné, les individus en amont étaient
généralement plus jeunes et de plus petite taille que les individus en aval, mettant ainsi en
évidence une dévalaison des juvéniles aussi bien taille que &ge-dépendante. Dans notre
cas, la variabilité de I'age relativement faible indique que les changements de compartiment
se font sur une gamme d’age restreinte mais, notre approche ne nous permet pas d’aller

plus loin dans I'étude d’'une hypothése d’age-dépendance a la dévalaison.

Les caractéristiques de dévalaison étudiées ici ne different pas en fonction du sexe,
quelle que soit 'espéce. Ces résultats impliquent que pour la grande alose et I'alose feinte,
les différences de croissance entre les méles et les femelles observées au stade adulte ne
sont pas encore détectables au stade juvénile. Les différences se creusent donc en milieu

marin.

4443  Importance des différents compartiments dans la
dévalaison

L’age a I'entrée en estuaire donne le temps que les individus ont passé en eau douce. En
considérant les vitesses de courant en eau douce (de I'ordre de 0,5m.s™ pour la Dordogne et
1m.s™ pour la Garonne (Elie, 1997)) et en supposant aucun obstacle a la dévalaison, les
individus mettraient deux jours au plus avant d’atteindre I'estuaire. En outre, si on suppose
un homing fort pour les deux espéces, les géniteurs capturés en Garonne ou en Dordogne
ont dévalé sur ces mémes fleuves a I'état de juvéniles. Aucune différence significative de
temps de séjour en eau douce n’a été observée quel que soit le fleuve d’origine alors que les
caractéristiques hydrodynamiques des deux fleuves different (notamment les débits). Les
jeunes aloses restent donc en eau douce de fagon « volontaire » et ne présentent pas un
comportement de dévalaison passif. Pour la grande alose, le séjour en eau douce peut étre
relié a une exploitation maximale de ce compartiment, le pourcentage relatif de la croissance
de l'otolithe qui y est réalisé (jusqu’au moment de la sortie en mer) impliquant des conditions
de vie favorables aux individus. De plus, I'entrée en estuaire n'est pas régie par l'atteinte
d’une taille minimale. Pour l'alose feinte, ce compartiment ne revét pas la méme importance.
Le pourcentage relatif de croissance de l'otolithe réalisé y est moindre que pour la grande
alose et I'entrée en estuaire est taille-dépendante, ce qui suggére que les individus quittent
ce milieu dés qu’ils ont les capacités d’en changer. Il faut noter que, pour cette espeéce, la

moindre durée du séjour en eau douce pour les individus de la cohorte 1997 peut étre mise
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en relation avec une diminution des températures en eau douce de 23°a 15T au cours de
la deuxiéme quinzaine du mois de juin 1997 (Données MIGADO), qui aurait initié une
dévalaison plus précoce des individus.

La différence de temps de séjour en eau douce entre les deux espéces est également en
relation avec la position des sites de frayéres, plus amont pour la grande alose que pour
l'alose feinte (Fig. 12). Pour la grande alose, se pose le probleme des barrages érigés sur
les cours d’eau. Alors que bon nombre de dispositifs de franchissement ont été mis en place
pour les migrations d’individus vers I'amont, trés peu facilitent la dévalaison des juvéniles
(Croze & Larinier, 1999; Larinier & Travade, 1999).

En estuaire, le milieu est également vu différemment entre les deux espéces. Nous avons
observé chez la grande alose une faible variabilité du temps de séjour en estuaire quelle que
soit 'année de dévalaison, suggérant une contrainte particuliere sur ce compartiment. Pour
lalose feinte, les variabilités de temps de séjour en estuaire impliquent qu’une telle

contrainte n’existe pas.

4444  Dévalaison et contrainte interne chez la grande alose

Au cours des années de dévalaison étudiées ici, les juvéniles de grande alose entrent en
estuaire a différents ages (allant de 54 a 124 jours pour les extrémes). Pourtant, quelle que
soit 'année de dévalaison (donc, pour des conditions environnementales différentes), le
temps de séjour en estuaire pour la grande alose est peu variable et est de 13 jours en
moyenne. Cela suggére une contrainte sur la durée de la migration en estuaire interne aux
individus.

D’autres espéces présentent des caractéristiques de dévalaison qui dépendent a la fois
des caractéristiques environnementales et internes aux individus. Par exemple, chez le
saumon atlantique, il existe une fenétre physiologique au cours de laquelle les individus sont
aptes a passer en mer. Au-dela de cette fenétre, les individus perdent leur capacité de
tolérance a la salinité (McCormick et al., 1998). L'importance de I'état physiologique a la
dévalaison sur la survie des individus est également mise en évidence par la corrélation
entre le pourcentage de retour et la condition physiologique d’individus issus d’élevage au
moment du lacher (Beckman et al., 1999). Chez I'alose savoureuse, Zydlewski et al. (2003)
montrent expérimentalement qu’une sortie en mer tardive dans la saison (début novembre)
implique une perturbation osmotique beaucoup plus importante et donc, plus difficile a gérer

pour les individus, gu’une sortie en mer plus tét dans la saison.
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Pour la grande alose, l'interprétation de la contrainte interne est sujette a discussion.
Comme pour le saumon atlantique ou les travaux de Zydlewski et al. (2003) sur l'alose
savoureuse, on peut penser a une contrainte physiologique qui resterait a clarifier. En outre,
cette durée en estuaire rappelle la périodicité du phénoméne de marée (14-15 jours). On
peut se demander si les grandes aloses présentent un comportement particulier vis-a-vis du
cycle tidal ou non. Cela mériterait de s’intéresser au comportement de nage des aloses par

rapport aux courants.

4445  Dévalaison et « fenétre environnementale optimale »

4.4.4.51 Mise en évidence d’une période de présence favorable en estuaire

Les caractéristiques de dévalaison mises en évidence de fagon rétrospective permettent
de définir une période de présence en estuaire théoriguement favorable a la survie des
individus et a leur retour quelques années plus tard au stade géniteur.

Les bornes inférieures et supérieures d’entrée en estuaire sont définies par '’dge moyen a
'entrée en estuaire (+ deux fois I'écart type) pour des individus nés au début et a la fin de la
période de reproduction. A ces bornes, est ajouté le temps de séjour en estuaire moyen (+
deux fois I'écart type) permettant ainsi de définir les bornes inférieures et supérieures de
sortie en mer. En combinant les informations sur la période d’entrée en estuaire et celle de
sortie en mer, une période de présence théorique en estuaire peut étre définie (Fig. 68a. et
b.).

Pour la grande alose, la période de présence théorique en estuaire va de début juillet a fin
décembre (Fig. 68a.). Pour l'alose feinte, cette période s’étend de mi-mai a mi-novembre
(Fig. 68b.).

Les suivis d’alosons en estuaire au cours de différentes années d’échantillonnage
(Taverny, 1991; Castelnaud et al., 1998; Castelnaud et al., 1999; Martin Vandembulcke,
1999; Castelnaud et al., 2000; Castelnaud et al., 2001a) indiquent la présence de juvéniles
en dehors de cette fenétre théorique. Ces alosons présentent donc des caractéristiques
migratoires différentes de celles trouvées par analyse rétrospective. On peut avancer que les
tactiques de ces individus n’ont pas été favorables a leur survie.

Une alternative serait de dire que les individus présents en estuaire au-dela de la fenétre
théorique sont des individus qui ont effectué une premiére sortie en mer et sont retournés en

estuaire juste aprés. Sachant que le phénomeéne de retour en estuaire est limité pour la
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grande alose, nous ne retiendrons pas cette alternative pour cette espéce. Pour I'alose
feinte, la question de savoir quel pourcentage de juvéniles effectue des retours en estuaire
reste a élucider. Nous retiendrons deux cas: i) si les individus observés en estuaire en
dehors de la période de présence théorique sont des individus qui effectuent des retours en
estuaire, on ne peut pas parler de tactique défavorable ii) si ce sont des individus qui sont

restés en estuaire, il s’agit de tactique non favorable a leur survie.

Pour la grande alose, on peut noter le pic d’abondance en estuaire de la cohorte 1987,
situé en dehors de la fenétre environnementale théorique, suggérant ainsi un retour moindre
des individus 5 ans plus tard a I'état de géniteurs. L'abondance de juvéniles de la cohorte
1987 n’est que Iégérement inférieure a 'abondance moyenne calculée sur la période 1979-
1996 (abondance moyenne : 2,6512,16 millions de juvéniles ; abondance de la cohorte
1987 : 2,32 (Martin Vandembulcke, 1999)). Effectivement, I'évolution des captures totales de
géniteurs indique une baisse des effectifs sur la période 1992-1993 (Fig. 69).
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Année n Année n+1
Mai | Juin | Juil | Aot | Sept| Oct | Nov | Déc | Janv | Fév [Mars
Reproduction

Bornes de sortie de I'estuaire

PERIODE DE PRESENCE
THEORIQUE EN ESTUAIRE

PRESENCE OBSERVEE DES ALOSONS EN ESTUAIRE

Cohortes:

1999
Castelnaud et al. 1998
1998, 1999, 2000 1997

1996
1995

1994
Martin-Vandembulcke

1992
1991

1988
1987
1986
1985

Taverny 1991

Année n Année n+1
Mai | Juin | Juil | Aolit | Sept| Oct | Nov | Déc | Janv| Fév | Mars

Reproduction

R B '}
Bornes de sortie de |'estuaire ===t

PERIODE DE PRESENCE
THEORIQUE EN ESTUAIRE
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Castelnaud et al. 1999 }
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Fig. 68 : Présence en estuaire théoriguement favorable et présence observée des alosons chez la grande alose
(a.) et I'alose feinte (b.). Voir texte pour commentaires.

Barres horizontales bleues = moyenne de I'dge a I'entrée en estuaire ou du temps de séjour en estuaire + 2x
I'écart type. Présence observée des alosons, quelle que soit leur densité (rectangle orange) ; Absence d’alosons
(rectangle blanc) ; Pointillés noirs (pics d’abondance observés).
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Fig. 69 : Nombre total de géniteurs d’alose vraie sur le bassin de la Garonne de 1987 a 2001 (tiré de Chanseau et
al., 2005).

4.4.4.5.2 La « Fenétre environnementale Optimale » chez la grande alose et
'alose feinte

La période de présence en estuaire théoriquement favorable rappelle la notion de
« fenétre environnementale optimale » (« optimal environmental window ») définie par Cury
& Roy (1989) comme le moment ou les facteurs limitants du recrutement sont minimisés. La
fenétre environnementale optimale peut étre reliée a différents facteurs tels que la
structuration physique de la colonne d’eau (Cury & Roy, 1989; Gargett, 1997), la période de
disponibilité des ressources trophiques (Sirois & Dodson, 2000) ou les capacités

physiologiques des individus (Zydlewski et al., 2003).

Dans le cadre de ce travail, la fenétre environnementale de présence en estuaire
favorable est relativement large. Nous disposons de I'dge des individus et de la durée du
séjour dans les compartiments mais, d’aucune information concernant le moment de ces
changements. Il est fort probable qu’au sein de cette fenétre environnementale, il y ait des
moments plus ou moins favorables. Plusieurs travaux ont déja mis en évidence que, pour
une année donnée, les différentes micro cohortes expérimentent un environnement différent,
se traduisant par une survie et une croissance différentes (Deegan, 1990; Limburg et al.,
1997; Limburg et al., 1999; Sirois & Dodson, 2000). Par exemple, chez 'alose savoureuse,
les individus issus des premiers et des derniers événements de reproduction survivent moins
a l'état adulte. Les premiers sont peu avantagés par rapport aux conditions abiotiques
(température) tandis que pour les derniers, les plus forts risques de prédation ont été
avancés (Limburg, 2001). Chez les larves de bar d Amérique Morone saxatilis, les cohortes
concomitantes au bloom zooplanctonique sont préférentiellement recrutées au stade juvénile

par rapport aux cohortes pré- et post-bloom (Limburg et al., 1999).
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Dans I'estuaire de la Gironde, les aloses ont des compétiteurs potentiels, les sprats et les
anchois notamment. Ces derniers présentent des densités maximales importantes sur la
période de juillet a octobre (Fig. 70). Jusqu’a maintenant, le comportement des aloses vis-a-
vis de compétiteurs n’a jamais été étudié. La prédation est également un élément a prendre
en compte. Un travail actuellement en cours montre que les bars Dicentrarchus labrax et D.
punctatus, le maigre Argyrosomus regius et le merlan Merlangius merlangus sont des
prédateurs vis-a-vis des aloses (S. Pasquaud, Cemagref, com.pers.). En outre, lors de la
période de présence des alosons en estuaire, la composition zooplanctonique n’est pas la
méme (David et al., 2005). Avant le mois de juillet, la richesse spécifique est moindre avec
une dominance du copépode Eurythemora affinis. Au-dela de juillet, la richesse spécifique
est plus importante. En fin d’année, les abondances de zooplancton atteignent les plus
faibles niveaux (Fig. 71). Enfin, la température et la salinité présentent des fluctuations
saisonniéres qui peuvent affecter la survie des individus (Fig. 72). D’un point de vue
physiologique, il est possible que les migrants tardifs soient défavorisés. De par leurs
travaux, Zydlewski et al. (2003) s’interrogent sur le possible impact des fortes perturbations
osmotiques sur la survie des jeunes aloses en mer qui sortent en mer plus tardivement dans
la saison. Un phénoméne comparable est observé chez les Salmonidés ou un retard a la

dévalaison trop important affecte la survie des individus (Whalen et al., 1999).

Pour améliorer la délimitation de notre fenétre environnementale, il est intéressant de
coupler I'approche populationnelle a celle utilisée dans le cadre de ce travail. Les captures
d’alosons en cours de dévalaison permettent de caractériser les individus (en terme d’age
par analyse de la microstructure de I'otolithe, et de taille) a différents moments et différents
niveaux de l'estuaire. Comparer ces caractéristiques a celles des individus de la méme
année de dévalaison qui survivent (les géniteurs) doit nous donner une meilleure délimitation
de la fenétre environnementale.

Les juvéniles dévalants collectés lors du suivi aux abords du CNPEB sont
systématiquement conservés. Une caractérisation en terme d’age (microstructure) et de taille
des juvéniles capturés en estuaire au cours des années 1997 a 2000 suivie d’une
comparaison de ces caractéristiques a celles issues de I'analyse des géniteurs permettra

d’affiner notre fenétre environnementale optimale de présence en estuaire.
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Fig. 70 : Densités moyennes mensuelles (effectifs.1000m'3) d’anchois et de sprats, issues des suivis de la faune
circulant aux abords du CPNEB, entre 1991 et 2005.
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Fig. 72 : Evolution de la température et de la salinité a différents niveaux de I'estuaire de la Gironde (PK30, PK52,
PK 86). Source : Service d’Observation en Milieu Littoral, INSU-CNRS, station de Bordeaux.
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Dans le chapitre précédent, nous avons mis en évidence des caractéristiques de
dévalaison différentes entre la grande alose et l'alose feinte, un autre trait qui souligne la
distinction entre les deux espéces. Dés lors, 'une des questions qui se pose est, en
considérant I'ensemble de ces traits spécifiques distincts, comment ces deux espéces
sympatriques dans l'estuaire de la Gironde sont-elles affectées par la qualité de leur
environnement ?

L'une des facons de répondre a cette question est de mesurer la concentration en
polluants que les organismes aquatiques peuvent accumuler. Dans cette étude, nous nous
sommes intéressés au mercure (Hg), un métal lourd capable de s’accumuler le long des
réseaux trophiques, générant aussi bien des problémes de qualité d’eau que de santé
humaine.

Dans ce chapitre, présenté sous forme d’une publication soumise a la revue
« Hydrobiologia », nous nous sommes intéressés a la différence de concentration en Hg de
la grande alose et de I'alose feinte dans I'estuaire de la Gironde, dont les eaux présentent
une concentration en Hg plus importante que celle du milieu cétier adjacent. Les analyses
réalisées sur une partie des géniteurs échantillonnés dans le cadre de cette thése indiquent
une différence de contamination bien marquée entre les deux espéces. Pour exemple, la
concentration en Hg du muscle est de 1,21 + 0,07 ug g™ pour I'alose feinte et de 0,22 + 0,02
ug g pour la grande alose.

Les traits spécifiques observés chez I'alose feinte rendent cette espéce plus exposée au
mercure que la grande alose. En effet, 'alose feinte présente un niveau trophique plus élevé
et une croissance moindre que la grande alose. Bien que non testé dans le cadre de ce
travail, le caractere itéropare de l'alose feinte est en faveur d’une contamination plus
importante pour cette espéce. L'analyse de la dévalaison a partir des otolithes a permis
d’écarter I'hypothése d’'un niveau de contamination lié a la durée du séjour estuarien associé
a la dévalaison, ce séjour étant beaucoup trop court pour avoir un impact. En revanche, la
durée du séjour estuarien sur I'ensemble du cycle de vie peut expliquer la différence de
contamination entre les deux especes, sachant que I'alose feinte est plus inféodée au milieu

estuarien que la grande alose.
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Abstract

Mercury concentration [Hg] was assessed in 20 adult allis shad Alosa alosa (53cm to
62cm) and 20 adult twaite shad Alosa fallax (35cm to 48cm) collected during their spawning
migration in the Dordogne and the Garonne rivers (France). [Hg] was measured in the gills,
dorsal muscle, liver and kidney. Twaite shad exhibited a higher [Hg] than allis shad: mean
[Hg] in the muscle was 1.21 (+ 0.07) ug g (dw) for twaite shad compared with 0.22 (+ 0.02)
ug g (dw) for allis shad. [Hg] in twaite shad liver and kidney could reach the safety limit set
by the WHO.

In order to understand such differences, we investigated some life history traits of the two
species: trophic status, growth rate, age, spawning history. Because the estuary is more
contaminated than coastal areas, time spent in the estuary as a juvenile was also
considered. Migratory history was performed using otolith Sr:Ca ratio.

Both species showed marked differences in trophic status and growth rate, in favor of a
higher [Hg] for twaite shad. Estuarine residence time before seaward migration was much
shorter than expected and was not related to [Hg]. However, it is highly probable that the
ability of twaite shad to re-enter the estuary during its life cycle acts on [Hg]. The influence of
age was rejected. Although not demonstrated in this study, spawning history seems to be an

interesting factor to explain the differences in [Hg] between the two species.
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Introduction

Mercury (Hg) can come from either natural or anthropogenic sources (Pfeiffer et al., 1993;
Jackson, 1997). It is of increasing concern in aquatic environmental quality (Slemr & Langer,
1992) as well as human health (Frery et al., 2001; Cordier et al., 2002; Zahir et al., 2005) as
it bioccumulates in the trophic food web, mainly through the methylmercury form (Boudou &
Ribeyre, 1997; Power et al., 2002). Hg concentration [Hg] in fish depends on the complex
interaction between numerous abiotic and biotic factors such as age and size of fish (Mol et
al., 2001; Roulet & Maury-Brachet, 2001), trophic position (Power et al., 2002; Ikingura &
Akagi, 2003) and the movements of individuals in water bodies of different quality (Riget et
al., 2000).

The Gironde estuary is the largest estuary in Western Europe covering 635 km? at high
tide (Salomon, 2002) and is second in terms of fish species richness (Lobry et al., 2003).
[Hg] in the Gironde estuary is higher than in the adjacent coastal area (Cossa & Noél, 1987).
There is no known local point source of mercury. Although total estimated quantities of Hg
are relatively low in comparison to other European estuaries, methylation rates are higher in
relation to the abundance of the particulate phase, the underoxygenation of the water column
during the summer period and the long water residence time in this estuary (Tseng et al.,
2001).

Few studies have dealt with Hg contamination in fish from estuaries (Collings et al., 1996;
Kehrig et al., 2002; Baeyens et al., 2003). In a first study carried out in the Gironde estuary,
twaite shad Alosa fallax (Lacepede, 1803) exhibited the highest total [Hg] of the eight fish
species under study (Durrieu et al., 2005b). For this species, [Hg] in muscle was 1.35 = 0.34
ug g on the dry weight basis (d.w)., approximately half the safety limit set by the World
Health Organization (WHO, 1990). In the Gironde estuary, twaite shad live in sympatry with
allis shad Alosa alosa (Linnaeus, 1758). Despite a large commercial fishery for allis shad
(Castelnaud et al., 2001), the level of Hg contamination of allis shad is unknown. Both
species are anadromous but they differ in many life history traits such as age and size at
maturity, iteroparity rate and feeding habits (Aprahamian et al., 2003; Bagliniére et al., 2003).
They also differ in the estuarine residence time of juveniles before seaward migration. Allis
shad juveniles are supposed to stay in the estuary from three to six months after hatching
while twaite shad juveniles can remain in estuary for nearly two years (Taverny, 1991).
Regarding the difference in estuarine residence time before seaward migration between both
species, it could be hypothesized that Hg level in fish is function of the estuarine residence
time before seaward migration. However, Martin Vandembulcke (1999) showed evidence
that estuarine residence time before seaward migration was shorter than Taverny’s
estimation. Therefore, it is important to better caracterize estuarine residence time before

seaward migration in ordre to test our hypothesis. So far, estuarine residence time has been
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assessed by juvenile sampling at different times. In this study, we used an alternative
approach which consists in deducing information on juvenile migratory history from a
retrospective analysis. Although early life occurs in river, the river phase is not considered in
this study as it is a short time phase, that only affects young stages (except spawners).

In this study, we examine the level of [Hg] in allis shad and twaite shad from the Gironde
estuary and investigate its relationship with certain life history traits specifically age, growth
rate, spawning history, residency time of the juveniles in the estuary before seaward

migration and trophic status (through a literature survey).

Material and methods

Sampling

The Gironde estuary (south of France) is the result of the confluence of the Garonne and
Dordogne rivers. Twenty mature allis shad and 20 mature twaite shad were sampled in the
Dordogne and Garonne rivers (Fig.1). They were caught during their spawning migration,
between 23 April and 5 May 2003 for allis shad and from 12 May to 26 May 2003 for twaite
shad (Table 1), by commercial fishermen using a trammel net (stretched mesh: 110mm).
Total length, fresh body mass and sex were recorded for each individual. Scales were taken
for estimation of age and spawning history. Sagittal otoliths were extracted for microchemical
analysis in order to estimate estuarine residence time before seaward migration. Samples of
gill arch, liver, kidney and skeletal muscle from the dorsal surface were taken using stainless
steel scalpels and plastic instruments, to minimize mercury contamination. Samples were

frozen (-20C) until analysis for mercury concentra tion.

Metal determination

Total mercury concentration was measured by flameless atomic absorption spectrometry.
Analysis was carried out automatically after drying organ samples by thermal decomposition
at 7507C, under an oxygen flow (AMA 254, Prague, Cz ech Republic). The detection limit was
0.01 ngHg. The validity of the analytical method was checked during each series of
measurements against the same three standard biological reference materials.

Metal concentration in the different organs is expressed in terms of dry weight (48h at
45C).

Life history traits

Age estimation and spawning history were determined from scales according to Bagliniére

et al. (2001). A literature survey was conducted to determine trophic status for both species.
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The juvenile estuarine phase before seaward migration was identified from otoliths of the
adults sampled in this study. As strontium (Sr) relative to calcium (Ca) ratio is positively
related to water salinity in many river/estuarine systems (Limburg, 1995; Secor et al., 1995;
Daverat et al., 2005), juvenile migratory history was reconstructed by measuring Sr:Ca ratio
along transects on the otolith. These transects correspond to different time in the life of the
fish (Kafemann et al., 2000; Limburg, 2001). In order to test our hypothesis, such analysis
require (1) to identify juvenile estuarine phase in the otolith and (2) to estimate the time spent
during this phase.

(1) In order to identify juvenile estuarine phase in the otolith, young of the year (n=10)
were collected in the Garonne river and Sr:Ca ratios in their otoliths were analysed.
Individuals were sampled upstream from dams, which ensure us that the otoliths presented
freshwater Sr:Ca ratios. Mean + standard deviation was used to define the maximal
freshwater Sr:Ca ratio on the otolith (0.8x10, expressed as weight percentage). Subadults
(n=19) were sampled in the offshore area. As we did not know for how long these fish had
been in this area, Sr:Ca ratio at the periphery of the otoliths was used. The minimal seawater
Sr:Ca ratio on the otolith was mean - standard deviation (1.9x10®). So, for both species, the
estuarine phase ranged from 0.8x107 to 1.9x10 (Lochet, 2006) (2) In order to estimate the
time spent during this phase, daily growth increments were validated using hatchery-reared
allis shad larvae of known age (from 2 to 55 days old). Accuracy and precision increased
with age. From 30 days old, mean coefficient of variation (Chang, 1982) in age reading was
4.6% (0.6 Standard Error S.E.). Mean accuracy was 3.9 days (+1.4) (Lochet, 2006).

In this study, sagittal otoliths were extracted and cleaned. For each fish one sagitta was
embedded sulcus side-down in Araldite resin and a transverse section prepared. The
“migratory history” of Sr:Ca ratio was obtained with a wavelength dispersive spectroscopic
microprobe that measured elemental concentration on the ventral axis of the otolith every 20
microns. Microprobe analysis was carried out with a CAMECA SX-100 microprobe. The
operating parameters were: accelerating voltage, 15 keV; current, 20nA; electron beam
diameter, 8 microns. SrFCL (Sr) and andradite (Ca) standards were used for calibrations.
Precision on Sr:Ca was between 2 and 3% for both species. Daily growth increments were
counted under transmitted light at x1000 magnification. The residence time in the estuary
before seaward migration was the number of microincrements between the last freshwater

Sr:Ca ratio value and the first seawater Sr:Ca ratio value.

Statistical analysis

The relations between [Hg] and fish size, age, number of spawning events were
performed using a Mann-Whitney test (Systat 10©). The level of significance was 0.05. For

both species, the relation between [Hg] and fish size was tested by comparing [Hg] between
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two groups : a “small” one (total length lower than the median size of the sample, n=10) and
a “large” one (total length higher than the median size of the sample, n=10). The regression

of [Hg] on estuarine residence time was tested using an analysis of variance (Systat 100).

Results

Biometric, age and spawning characteristics

Total length ranged from 53 to 62cm for allis shad and from 35 to 48cm for twaite shad.
Fresh body mass ranged from 1479 to 2403g for allis shad and from 305 to 953g for twaite
shad (Table 1). Allis shad were significantly larger in terms of both length and mass when
compared with twaite shad (Mann-Whitney test, p<0.001). For both species, females were
significantly larger than males (Mann-Whitney test, p<0.001) (Table 1). Ages ranged from 4
to 6 years for allis shad and from 3 to 6 years for twaite shad (Fig. 2). Age was not
significantly different between species (test Mann-Whitney, p=0.92) or between sex within
the same species (test Mann-Whitney, p>0.70). Growth rate expressed as total length at age
is greater for allis shad than twaite shad (Fig.2). For both species, the regression of total
length on age was not significant (Analysis of variance, p=0.78 and 0.13 for allis shad and
twaite shad respectively). Allis shad were virgin fish spawning for the first time while some of
the twaite shad showed evidence of previous spawning with up to two spawning marks on
their scales indicating reproduction in 2001 and 2002: 11.1%, 72.2% and 16.7% with

respectively zero, one and two spawning marks on their scales.

Estuarine residence time before seaward migration

The “ migratory history “ could be assessed on 19 allis shad and 19 twaite shad. Twaite
shad spend significantly more time in the estuary than allis shad (Mann-Whitney test,

p<0.001): median value was 10 days for allis shad and 24 days for twaite shad (Fig. 3).

Mercury contamination

For allis shad, [Hg] in the gill arch, kidney, liver and muscle was not significantly different
between the Garonne and Dordogne rivers(Mann-Whitney test, p>0.30). Similary for twaite
shad with the exception of muscle ([Hglbordogne > [Hg]caronne; Mann-Whitney test, p=0.03). Data
from the Garonne and the Dordogne rivers were pooled.

For each organ, twaite shad were significantly more contaminated than allis shad (Mann-
Whitney test, p<0.001) (Table 2). [Hg] in liver and kidney for some twaite shad reached or
were above the safety limit defined by the WHO.

For allis shad, there was no significant difference in [Hg] between the sexes (Mann-

Whitney test, p>0.174) with the exception of liver for which males were more contaminated
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than females (Mann-Whitney test, p=<0.01). For twaite shad, females were significantly more
contaminated than males (Mann-Whitney test, p<0.01), except for liver for which there was
no significant difference between the sexes (Mann-Whitney test, p=0.36).

As both species exihibit a strong relation between mass and length (R? = 0.80 and 0.90 for
allis shad and twaite shad respectively; Analysis of variance, p<0,001), only the relation
between [Hg] and length was shown. For allis shad, [Hg] was not significantly different
between smaller and larger fish, except for liver, for which smaller individuals were more
contaminated than larger ones (Table 3). For twaite shad, [Hg] was higher in larger
individuals than smaller ones (Table 3) except for liver which did not exhibit a significant
difference.

[Hg] was not significantly different between allis shad of different ages (Mann-Whitney
test, p>0.20, for each organ). For twaite shad, fish of different age exhibited significant
differences only in two cases: [Hg]musce Was higher in 5 year old fish than in 6 year old ones
(Mann-Whitney test, p=0.01) and [Hgliver Wwas lower in 6 year old fish (Mann-Whitney test,
p<0.03). No relation was found according to the number of spawning events (Mann-Whitney
test, p>0.09 for each organ).

For both species, the regression of [Hg] on estuarine residence time before seaward

migration was not significant (analysis of variance, p>0.22 for each organ).

Discussion

This study provides the first comparison of Hg contamination between allis shad and
twaite shad. It reveals marked differences in [Hg] between this two related sympatric Alosa
species with twaite shad being significantly more contaminated than allis shad. The age
range and biometric characteristics of the allis and twaite shad obtained in this study are
similar to those reported by Taverny (1991) and Martin Vandembulke (1999) for Alosa spp.
from the Gironde-Dordogne-Garonne system. Our results on twaite shad are consistent with
an accumulation of Hg as fish get larger (Baeyens et al., 2003; Agusa et al., 2004). It is also
reinforced by the lower [Hg] in smaller twaite shads collected by Durrieu et al. (2005b) (e.g.
[HG]musee OF 0.4 g g™ for a 30 cm LT fish). The narrower length range in allis shad probably
explains the absence of Hg accumulation as a function of length. No clear trend between
[Hg] and age was reported here. The non significant relation between total length and age for
both species indicates that older fish are not always larger and vice-versa. Extending
sampling to younger fish seems to be necessary to test Hg accumulation through age.

It is known that mercury is accumulated by fish via two pathways: directly from the water
through the gills and from their diet. Experimental and bioenergetic-based models show the
most important uptake route is from diet rather than from water (Hall et al., 1997; Harris &

Bodaly, 1998). Mercury (especially the methylmercury form) accumulates through the food
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web (Boudou & Ribeyre, 1997; Watras et al., 1998; Simon & Boudou, 2001). For example,
Durrieu et al. (2005a) showed marked biomagnification in French Guiana fish: [Hg] in muscle
from piscivorous species was 715 times higher than [Hg] from herbivorous species. Allis
shad and twaite shad show marked differences in their diet, especially at the subadult and
adult stages (Table 4). Allis shad is mainly planktivorous whereas twaite shad is more
piscivorous (Taverny & Elie, 2001; Maitland & Lyle, 2005; Cemagref source, unpublished
data). Growth rate is also another important controlling factor of [Hg] in fishes. This
phenomenon is well illustrated for normal and dwarf Artic Charr (Salvelinus alpinus) in a
Northern Sweden lake (Hammar et al., 1993) or on walleye (Sander vitreus) from different
Eastern Canadian lakes (Simoneau et al., 2005). These studies reported that fast growing
fish produce more tissues than slow growing ones, leading to an effect of “dilution” of the
pollutants by the tissue. The different growth rate between allis shad and twaite shad is in
favor of a higher [Hg] for the latter species. The absence of significant difference in age
structure between the two species supports the idea that age is not an important factor
explaining the difference in the level of contamination between the two species.

Spawning is rarely cited as a factor influencing [Hg]. However, it could act in at least two
ways. First, spawning events are costly in terms of energy. It implies that fish will have to
compensate metabolic needs by feeding extensively (Aprahamian, 1989; Trudel et al., 2000).
Second, Niimi (1983) reported a 6 to 22% increase in [Hg] following the deposition of eggs in
different species. This increase was related to differences in relative [Hg] between fish and
eggs and to the body weight loss associated with spawning. Higher [Hg] can be expected in
an iteroparous species (twaite shad) than a semelparous one (allis shad). A significant
accumulation of Hg through multispawners probably depends on the number of spawnings
perform during the life cycle. In the Gironde estuary, twaite shad rarely spawn more than
three times. In the Severn estuary, they spawn until 7 times (Aprahamian et al., 2003) and
exhibit a moderate but significant correlation between [Hg] and the number of spawning
events (Aprahamian, Environmental agency, UK, pers.com.).

According to the short estuarine residence time before seaward migration estimated from
Sr:Ca analysis, its influence on [Hg] is rejected. However, it is suggested that the estuarine
residence time in the estuary for the whole life cycle could act on [Hg] difference. Indeed,
twaite shad have a more local and coastal distribution at sea than allis shad (Taverny & Elie,
2001b) and they are also able to re-enter the estuary (the most contaminated area) after
seaward migration (Taverny, 1991). Twaite shad of various sizes (from juveniles to
subadults) are frequently caught in the Gironde estuary (Cemagref unpubl.), which is
consistent with movements between the estuary and the sea (Taverny, 1991). Allis shad are
rarely caught during these research trawls suggesting no such local movements between the

estuary and the sea. The discrepancy in the juvenile estuarine residence time between
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Taverny’s study and ours mainly relies on the use of different approaches. (Taverny, 1991)
sampled juveniles in the estuary, at different moments. Such an approach reflects the
population pattern of seaward migration but not individual patterns and it is highly dependent
on the frequency of sampling. The Sr:Ca ratio approach is an individual tracking that mainly
depends on our ability to interpret properly otolith information (Campana & Thorrold, 2001).
Our experiments to identify the estuarine phase on the otolith and to validate daily growth
increments make the Sr:Ca ratio approach reliable. The same kind of discrepancy was found
for Alosa sapidissima (Wilson, 1811) seaward migration. Seaward migration was considered
to be a late-season phenomenon based on capture of juveniles (e.g. O'Leary & Kynard,
1986). Individual tracking using otoliths revealed that seaward migration begins as early as
June (Limburg, 1995; Limburg, 1996).

Conclusion

Compared to allis shad, twaite shad exihibit higher trophic level, lower growth rate,
abilities to spawn several times and to re-enter the contaminated area. All of these traits are
in favour of a higher [Hg] for twaite shad. Regarding to the literature, trophic status is
probably the strongest factor but, unless experimental investigations, it is not possible to
determine the relative importance of each factor.

So far, no health concerns have been reported from eating allis shad or twaite shad. Even
if twaite shad is more contaminated than allis shad, the level of contamination in muscle does
not reach the safety limit set by the WHO. However, because of mercury bioaccumulation,

excessive consumption is not suitable, particularly for twaite shad.
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Table 1. Total length TL (cm) and fresh body weight M (g) of adult allis shad and twaite shad sampled. Data
represent mean (min-max). Biometrics of both species coming from other studies in the Gironde estuary are also

presented.

Our study Other studies
Species Sex n TL M TL* M*
Female 10 59 (56-62) 2224 (2008-2403) 57 2015

Allis shad - *iole” 10 55 (53-57) 1593 (1479-1758) 52 1510
Total 20 57 (53-62) 1908 (1479-2403)

Twaite shag Female 10 44 (42-48) 723 (505-953) 44 726
Male 10 36(35-38) 342 (305-396) 38 411

Total 20 40 (35-48) 532 (305-953)
*Data come from Martin-Vandembulcke (1999) for allis shad and Taverny (1991) for

twaite shad.
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Table 2. [Hg] in gills, muscle, liver and kidney, for mature allis shad (n=20) and twaite shad (n=20) (SE means
Standard Error).

Allis shad Twaite shad
Mean SE Min Max Mean SE Min Max
Gils”  0.05 0.00 0.04 0.07 0.35 0.03 0.14 0.58
Muscle'”  0.22 0.02 0.13 0.44 1.21 0.07 0.60 1.65
Liver'  1.27 0.10 0.61 2.06 2.19 0.15 1.23 3.70
Kidney” 118  0.11 050  2.41 2.00 0.17 085 423

"The safety limit defined by the World Health Organization is 2.5 ug g~ (dw)
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Table 3. Mean [Hg] (xstandard error) in smaller (n=10) and larger (n=10) individuals, for both species. In each

case, a Mann-Whitney test was performed. Significant differences are indicated by the symbol *.

Allis shad Twaite shad

Small Large o] Small Large p
Gills 0.06 +0.00 0.05+0.00 0.65 0.24+0.02 0.45%0.03 <0.001*
Muscle 0.19+0.02 0.25+0.03 0.13 1.03+0.08 1.40%0.07 <0.01*
Liver 1.53+0.12 1.02+0.11 0.01* 2.09+0.24 230+0.19 0.36
Kidney 1.13+0.12 1.22+0.18 093 1.56+0.15 2.44+0.25 <0.01*
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Table 4. Diet of allis shad A. alosa and twaite shad A. fallax at different stages and in different locations. ++

indicates predominant food items cited by the authors and + indicates prey of lesser importance.

Larvae and juveniles Juveniles Subadults and adults
in river in estuary at sea
Allis shad Twaite Allis shad Twaite Allis shad Twaite
! shad ** shad *°7 2 shad #%?
Prey items
Inse_cts (Ephgmeroptera, + ++ ++
Diptera, Trichoptera)
Malacostraca +
Mysids ++ ++ +
Amphipods ++ ++
Isopods ++ +
Decapoda ++
Euphausids ++ +
Copepod ++ ++ ++
Cladocera (e.g.
Daphnies) ++ * o
Fish (mainly anchovy ++ + +
and sprat)
Polychete worms ++

'Cassou-Leins & Cassou-Leins (1989) ; “Cemagref, unpublished data ; *Aprahamian (1989) ; “Sabatié
(1993); °Taverny (1991) ; ®Oesmann & Thiel (2001) ; ‘Pasquaud, Cemagref, pers.com. ; ® Taverny &
Elie (2001a); *Maitland & Lyle (2005).
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Figure 1. Locations of adult allis shad and twaite shad sampling in the Dordogne and the Garonne rivers

(Gironde watershed, France) indicated by the arrows.
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Figure 2. Growth shown as total length (TL) by age of allis shad (filled circle) and twaite shad (empty square).
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Figure 3. Time spent in the Gironde estuary (in days) before juvenile seaward migration, for both species. The

length of each box plot shows the range within which the central 50% of the valeurs fall, with the box edges at the

first and third quartiles. The whiskers show the range of values that fall within 1.5x(median-1St quartile) and

1.5x(3" quartile-median).
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Par rapport aux deux hypothéses énoncées en introduction quant a la dévalaison des
juvéniles de grande alose et d’alose feinte, nous avons montré qu’une troisieme était a
retenir. La durée du séjour estuarien est beaucoup plus courte que les estimations avancées
par Taverny (1991), ce qui a conduit a rejeter I'hypothése de stabulation estuarienne. Pour la
grande alose, nous avons montré la faible variabilité du temps de séjour en estuaire, ce qui
va a lI'encontre de I'hétérogénéité des temps de séjour proposée par Martin Vandembulcke
(1999). Compte tenu de la faible durée du séjour estuarien, le réle trophique de I'estuaire

pour expliquer cette durée est donc limitée.

En outre, cette étude a mis clairement en évidence une utilisation du milieu différente
entre ces deux espéces sympatriques dans l'estuaire de la Gironde. Ces nouvelles
informations viennent en complément d’autres éléments qui marquaient déja une utilisation
différente du milieu par les deux espéces (par exemple, le préférendum pour la surface plus
marqué pour la grande alose que pour I'alose feinte (Castelnaud et al., 2000)).

Pour la grande alose, plusieurs éléments notables ont été mis en évidence :

v' La taille au changement de compartiment (une entrée en estuaire non taille-

dépendante et une sortie en mer taille-dépendante)

v' Limportance des différents compartiments (un compartiment eau douce dans lequel

le séjour est plus long que dans le compartiment estuarien)

v' La présence dun check sur les otolithes au moment du changement de

compartiment et la mise en évidence a partir d’otolithes de subadultes d’'un signal de
Sr/Ca distinct entre la mer et I'estuaire

v La présence en estuaire des individus limitée au stade juvénile

Pour l'alose feinte, les éléments notables sont :

v La taille au changement de compartiment (une entrée en estuaire taille-dépendante
et une sortie en mer non taille-dépendante)

v" Limportance des différents compartiments (un temps de séjour en eau douce plus
long qu’en estuaire mais, plus court que celui de la grande alose)

v' L’absence d’'un check au moment du changement de compartiment et la mise en
évidence a partir d’otolithes de subadultes d’un signal de Sr/Ca mélangé entre la mer
et 'estuaire

v La présence en estuaire d’individus de toute taille (et donc, de tout age)

Ces différents éléments nous permettent de proposer un nouveau scénario de dévalaison
des individus, qui améne a reconsidérer les habitats essentiels pour ces deux espéces. Pour

la grande alose, dont les sites de frayére sont situés en eau douce, en amont de la zone de
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marée dynamique, les juvéniles utilisent au maximum les habitats essentiels situés en eau
douce. Ensuite, ils effectuent une migration rapide en estuaire pour atteindre les habitats
essentiels situés en mer, plus au large que ceux de l'alose feinte. lls y restent jusqu’a
maturité sexuelle (Fig. 73).

Pour l'alose feinte, dont les sites de frayéres sont plus aval que ceux de la grande alose,
les juvéniles quittent les habitats essentiels d’eau douce dés qu'ils en ont les capacités. lls
gagnent leurs habitats essentiels de croissance qui vont leur permettre d’atteindre la maturité
sexuelle. A la différence de la grande alose, ces habitats sont marins cétiers et estuariens.
L’alose feinte présente deux types de mouvement : la migration qui permet aux individus de
passer d’'un habitat essentiel a un autre et des déplacements d’individus au sein de I'habitat
essentiel estuarien-cotier. Le temps de séjour en estuaire des juvéniles avant la sortie en
mer que nous avons étudié dans ce travail est en fait la résultante de ces deux types de

mouvement (Fig. 73).

Du fait de la position des habitats de croissance de lalose feinte entre deux
compartiments, nous avons pu mettre en évidence des déplacements d’individus au sein de
cet habitat estuarien-cotier. Il reste maintenant a étudier les déplacements au sein de
I'habitat essentiel d’eau douce pour l'alose feinte et au sein des habitats essentiels de la

grande alose (Fig. 73).
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Fig. 73 : Scénario de dévalaison des grandes aloses et des aloses feintes dans I'estuaire de la Gironde. Pour la
grande alose, le temps de séjour estuarien bcorrespond a la migration® des individus. Pour l'alose feinte, il
correspond a la migration et aux déplacements” des individus.

F, Position relative des sites de frayéres

Habitats essentiels associés auxdifférents compartiments de salinité (étendue arbitrairement fixée)
v »* L’épaisseur des contours est proportionnelle au temps passé dans ces habitats

am
* .‘
“aus®

$ Passage du compartiment « eau douce » au compartiment « mer »
L’épaisseur est proportionnelle a la durée du séjour estuarien avantla 1° sortie en mer

Déplacement des individus au sein d’un méme habitat essentiel

« Déplacements qui restent a étudier...

# « Migration » au sens proposé au chapitre 1 c’est-a-dire le mouvement des individus d’un habitat
essentiel & un autre.
b« Déplacement » au sens proposé au chaitre 1 c’est-a-dire le mouvement des individus au sein

d’'un méme habitat essentiel.
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Différents points restent maintenant a éclaircir :

Pour la grande alose, 'estuaire est utilisé comme un corridor, au sens d’élément du milieu
qui joue un réle dans le flux des individus au sein du paysage. Si I'estuaire n’avait qu’un réle
de transit des individus, on peut se demander pourquoi le temps de séjour en estuaire est en
moyenne de 13 jours et non de moins. Ces résultats suggérent un rdle autre de I'estuaire
dans la dévalaison des individus, qu’il reste a définir.

Pour l'alose feinte, deux points majeurs doivent étre soulignés. Nos travaux indiquent que
I'habitat essentiel de croissance pour l'alose feinte n’est pas uniquement cotier mais est
également estuarien. Il reste donc a délimiter la limite amont de cet habitat en estuaire.
Méme si les aloses sont sensibles aux manipulations, on peut tout de méme envisager des
suivis télémétriques, notamment a l'aide de marques a mémoire, qui enregistrent les
conditions du milieu (ex. Godg & Michalsen, 2000).

En outre, dans le cadre de ce travail, nous n’avons pas pu trancher de fagon définitive sur
la possibilité que certaines aloses feintes restent en mer alors que les autres effectuent des
déplacements entre la mer et I'estuaire. Pour certaines espéces comme pour le bar rayé ou
la truite commune, les individus dune méme population peuvent adopter des
caractéristiques migratoires différentes, qui les différencient en groupes appelés
« contingents » (Secor, 1999; Zlokovitz et al., 2003; Cucherousset et al., 2005). Dans cette
étude, I'analyse du rapport Sr/Ca n’a pas apporté de réponse a cette question, la détection
de ces déplacements sur I'otolithe étant fortement soumise a la durée de ceux-ci. La encore,

il semble qu’un suivi télémétrique puisse apporter des éléments de réponse.

Sous les conditions actuelles, les tactiques de dévalaison mises en évidence dans le
cadre de ce travail sont les « gagnantes ». Dans le contexte du changement climatique
(Drinkwater, 2005), on peut s’interroger sur les capacités des deux espéces a s’adapter aux
nouvelles conditions du milieu. Pour une année donnée, nos résultats montrent des
caractéristiques de dévalaison généralement plus variables pour l'alose feinte que pour la
grande alose, ce qui suggeére une plus grande plasticité de l'alose feinte par rapport a la
grande alose, rejoignant ainsi les résultats de la génétique (Alexandrino & Boisneau, 2000).

De plus, il serait intéressant d’étendre I'approche rétrospective de la dévalaison a d’autres
bassins versants de fagon a voir si les tactiques gagnantes sont comparables ou non. Cela
permettrait également de mieux comprendre l'importance des contraintes internes aux
individus ou des caractéristiques externes sur la durée du séjour estuarien chez la grande

alose.
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Enfin, les résultats de ce travail donnent de nouvelles pistes pour la gestion de la grande
alose. Martin Vandembulcke (1999) a établi un modéle de population de la grande alose de
la Gironde, grace auquel le nombre de géniteurs susceptibles de revenir est estimé a partir
du nombre de juvéniles. Taverny (1991) approximait le nombre total de juvéniles d’'une
cohorte a partir du maximum d’individus capturés en estuaire. Martin Vandembulcke (1999)
a amélioré cette estimation en sommant 'ensemble des pics de migration détectés pour une
cohorte donnée. Dans le cadre de ce travail, nous avons mis en évidence que seuls les
juvéniles qui adoptent les tactiques gagnantes survivent jusqu’au stade géniteur. Ce travail
permet déja de réviser le modéle en intégrant le nouveau patron de dévalaison et en incluant
une fenétre environnementale. Mieux définir la fenétre environnementale associée a la
dévalaison doit permettre de faire une meilleure approximation du nombre de juvéniles a

considérer dans le modéle.
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RESUME

La dévalaison des juvéniles de grande alose et d’alose feinte implique un séjour des
individus en estuaire. Dans le bassin versant Gironde-Garonne-Dordogne, I'analyse
rétrospective de la dévalaison a partir du rapport Sr/Ca des otolithes de géniteurs a permis
de mieux comprendre I'importance du séjour estuarien, au travers de la mise en évidence
des tactiques gagnantes a la dévalaison. La validation du rythme de dépdt journalier des
incréments et l'identification des grands compartiments de salinité sur les otolithes ont été
deux étapes préalables et nécessaires. Le temps de séjour dans les différents
compartiments, la taille au changement de compartiment, la structure des otolithes et, en
complément, les informations issues des captures en milieu naturel ont mis en évidence un
court séjour estuarien, qui doit étre réalisé dans une fenétre environnementale particuliére, et
une utilisation différente du milieu entre les deux espéces. Pour la grande alose, le séjour
estuarien est particulierement court (13 jours en moyenne) et peu variable d’'une année de
dévalaison a une autre, ce qui suggére une contrainte interne aux individus. Pour I'alose
feinte, le séjour en estuaire est plus long (25 jours en moyenne) et plus variable selon les
années de dévalaison. Ces travaux mettent en évidence le role de corridor de I'estuaire pour
gagner les habitats de croissance marins chez la grande alose. Pour l'alose feinte, les
individus utilisent aussi bien le milieu cétier que le milieu estuarien, ce qui suggére que les
habitats essentiels de croissance pour cette espéce sont estuariens et cétiers. Cette
occupation différente de I'espace, associée a d’autres traits d’histoire de vie, sont a 'origine
de la contamination en mercure plus importante pour I'alose feinte que pour la grande alose.
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SUMMARY

Seaward migration and successful tactics for allis shad Alosa alosa and twaite shad
Alosa fallax : insights from otolith microstructure and microchemistry

During seaward migration, allis shad and twaite shad juveniles move through the estuary.
The question is: do juveniles stay in the estuary? The present study, that focuses on the
Gironde-Garonne-Dordogne watershed, examines retrospectively the role of the estuary
during seaward migration, by using otolith Sr/Ca ratio analysis. Analysis is carried out on the
otoliths of spawners, individuals that successfully complete their life cycle (the “winners”).
Otolith daily growth increments and our ability to identify the entrance into brackish
(estuarine) water and seaward exit on the otolith are validated. The time spent in freshwater
and brackish water, the size at which habitat shift occurs, otolith microstructure, and also the
data collected from samplings in the wild reveal a short time spent in the estuary, that has to
occur in a particular environnemental window. They also reveal that both species use the
area in a different way. For allis shad, the time spent in the estuary is 13 days on average
and does not differ from one year to another, suggesting an individual internal window
constraining the stay in the estuary. For twaite shad, the time spent in the estuary is longer
(25 days on average) and more variable from one year to another compared to allis shad.
Our results reveal that, for allis shad, estuary is used as a corridor to go to the seawater
growth habitats. Twaite shad use coastal area as well as the estuary, implying that this
species has estuarine and coastal essential habitats. This different use of the area,
associated with other life history traits, explain the more significant mercury contamination in
twaite shad than allis shad.
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