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Quel est le nombre de crécerelles dans cette forét ou de saumons dans la riviere ? Quel sera ce nombre
I’année prochaine, et dans 10 ans ? Combien d’oiseaux peut-on chasser, combien de poissons peut-
on pécher ? Les plus gros individus survivent-ils mieux ? Pourquoi les individus sont-ils plus petit
gu’avant ? Comment faire pour avoir plus d’outardes, de crécerelle, d’éléphant de mer ou de saumons
a se reproduire ?... QU’il s’agisse d’oiseaux, de mammiféres ou maintenant de poissons, voici quelques-
unes des questions auxquelles je suis confrontée et qui ont contribuées a structurer ma recherche. Des
guestions si simples auxquelles nous avons pourtant tant de mal a répondre.

Au cours de ma these (CEBC, CNRS) et de 5 années en post-doctorat a I'étranger (University of Reading
en Angleterre et University of Pretoria, Afrique du Sud), j’ai étudié I'impact de I’environnement sur la
démographie et la dynamique de populations ayant des cycles de vie complexes, a la lumiére de la
théorie de I’évolution des stratégies d’histoire de vie. L'étude d’espéces vulnérables (oiseaux et
mammiféres marins) m’a rendu sensible aux potentielles applications de mes travaux en termes de
conservation et de gestion des populations et de leurs habitats. J'ai ensuite rejoint 'UMR Ecologie et
Santé des Ecosystémes (ESE) en 2013, dans I"’équipe Conservation et Restauration des Ecosystémes
Aquatiques (CREA). Au sein de cette équipe, je me positionne sur I'axe de recherche « comment les
changements environnementaux influencent la démographie et la génétique des populations de
poissons diadromes ? ». J’apporte des concepts de I'écologie et des outils forgés sur des modéles
biologiques différents, que j'adapte a I'étude de la dynamique des populations de poissons migrateurs
face aux changements globaux. Je prends également part a la gestion des salmonidés, en tant
gu’experte dans des comités de gestion.

Pour aborder ces questions, je cherche a expliquer les patrons individuels et populationnels observés
dans le milieu naturel par les théories de la biologie des populations et de I'écologie évolutive. L'étude
de ces patrons et des mécanismes sous-jacents repose sur I'analyse de données issues de suivis a long
terme de populations en milieu naturel, en utilisant des outils de modélisation adaptés aux
observations empiriques. La présentation du travail mené au cours des 11 années qui se sont écoulées
depuis ma soutenance de thése s’articule autour de deux parties distinctes, déclinant d’abord en trois
points les travaux menés lors de mes années de post-doc, puis détaillant ensuite en trois points mon
projet de recherche actuel sur les salmonidés. Les éléments présentés ici reprennent mes propres
travaux ainsi que les travaux menés par les étudiants, doctorants et post-doctorants que j'ai co-
encadrés.
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PARTIE 1

--- les années post-docs ---

2008-2012
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Ce projet a été mené a travers une collaboration avec Loic Hardouin, alors en post-doctorat a I'Emirates
Centre for Wildlife Propagation (Missour, Maroc) au cours de la période 2011-2015. Jai formé et
encadré Loic a I'analyse statistique des données de capture-marquage-recapture. J'ai également
contribué a la définition des hypotheses, a la discussion des résultats et a la relecture des articles.

Contexte : maintenir I'exploitation d’une espece vulnérable

L’outarde houbara d’Afrique du nord (Chlamydotis undulata undulata, ci-apres outarde houbara) est
un oiseau vivant dans les milieux semi-désertiques. Cette espece est tres prisée pour la chasse et le
commerce, mais la dégradation de son habitat a conduit a un déclin drastique des populations
naturelles. La gestion de cette espéce, listée parmi les especes ayant un statut de conservation
vulnérable par I'lUCN en 2004, est difficile et doit faire face a des intéréts conflictuels entre
conservation et exploitation. Cette situation a menée a la création en 1995 d’un centre de recherche
et d’élevage, dit conservatoire, sur I'outarde houbara au Maroc. Le centre mene un programme de
reproduction en captivité avec une capacité de production de 40 000 ceufs par an capable de fournir
plusieurs milliers d’oiseaux qui sont lachés dans le milieu naturel chaque année pour renforcer les
populations naturelles tout en pérennisant la pratique de la fauconnerie.

Obijectif : étudier la dispersion pour évaluer la gestion

Chez cette espéce non migratrice menacée par la dégradation et la fragmentation de I'habitat, la
dispersion apparait comme un processus démographique clé permettant d’augmenter la « résilience »
des populations. C'est-a-dire que la dispersion peut permettre de maintenir des flux d’individus entre
les différents patches d’habitat et ainsi réduire le risque d’extinction locale et de consanguinité.
L’étude de la dispersion dans un paysage fragmenté, constitué de patches d’habitats ayant des qualités
et des statuts de protection variable, a pour objectif d’identifier les principales sources de mortalité et
d’évaluer I'efficacité des actions de gestion.

Dans cette étude, la dispersion est définie comme le mouvement d’'un individu entre différents
habitats au sein d’'une méme grande population. On distingue la dispersion natale : mouvement entre
le site de naissance ou de laché et le site de premiére reproduction, et la dispersion de reproduction :
mouvement entre deux sites de reproduction successifs. Ces mouvements correspondent a des
changements d’habitats au cours de la vie des individus et entretiennent potentiellement des flux de
génes entre groupes familiaux distincts. Ces mouvements s’effectuent sur des distances variables
auxquels peuvent étre associés a un colt de dispersion, en terme de survie notamment. A partir de
données de suivis individuels, nous avons dans un premier temps quantifier la dispersion chez les
individus sauvages (qui ne sont pas nés en captivité). Nous avons ensuite analysé la dispersion chez
des individus relachés (nés en captivité) afin d’étudier I'efficacité des actions de soutien d’effectif par
le laché d’oiseaux dans le milieu naturel et la mise en place de zones de conservation mixtes. Sous
cette définition de la dispersion comme un processus intra-population, je n’aborderais pas la
dynamique de métapopulation ou les processus de colonisation.

Méthode : modélisation hiérarchique de la dispersion

Les données disponibles sont issues d’un programme de suivi individuel des outardes en milieu naturel
par capture-marquage-recapture et télémétrie (Figure 1). Il s’agit d’observations partielles puisque la
probabilité de détection est imparfaite et qu’il existe une incertitude sur I'état réel de I'individu. En
particulier, il y a une incertitude sur le sexe des oiseaux qui n’est pas connu chez les juvéniles mais qui
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devient identifiable au stade adulte. Ne considérer que I’échantillon des individus de sexe connu
reviendrait a n’analyser que les données relatives aux oiseaux qui auraient survécu jusqu’au stade
adulte et omettre ceux qui seraient mort a un stade plus jeune. Une telle sélection conduirait a des
résultats non représentatifs de la population dans son ensemble. Les modeéles hiérarchiques
permettent de modéliser séparément les processus biologiques tels que les probabilités de transition
d’un état i au temps t a un état j au temps t+1, et les processus d’observation tel que la probabilité
d’observer un événement e au pas de temps t sachant que l'individu est dans I’état i. Le développement
de nouveaux outils permet d’adapter cette modélisation au contexte des analyses de données de
capture-marquage-recapture (modéles multi-événements, Pradel 2005).

L’étude de la dispersion en milieu naturel est souvent limitée par la difficulté de suivre les individus
au-dela de la zone d’étude. On déplore souvent un biais vers les individus qui dispersent a faible
distance au dépend des individus qui dispersent a longue distance et dont la probabilité de détection
est faible. Pour pallier cette contrainte, les oiseaux sont équipés avec des émetteurs radios qui
permettent une détection a distance des individus étudiés. Le protocole repose sur des suivis réguliers
sur le terrain en voiture sur la zone d’étude, couplés a des survols aériens sur une zone beaucoup plus
large. Ceci permet de couvrir une large zone géographique et de minimiser le risque de non-détection
des oiseaux ayant potentiellement dispersés au-dela de la zone d’étude

Figure 1. Une outarde houbara femelle équipée d’un émetteur radio et accompagnée de deux poussins. Photo tirée de Bacon
etal. (2019).

Résultats et discussion

La décision de dispersion est contrélée par les mesures de gestion

Dans cette population d’outarde soutenue artificiellement par des lachés de juvéniles issus de la
reproduction en captivité, la question de I'efficacité du protocole utilisé pour cette mesure de gestion
lourde est posée. Pour le gestionnaire, I'objectif est de maximiser la survie des jeunes oiseaux en
évitant des comportements de dispersion erratiques vers des habitats défavorables, ou vers des
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secteurs situés au-dela de la zone d’étude (les individus lachés seraient alors « perdus » pour la
population d’intérét). L'analyse des déplacements de 436 outardes lachées au cours de la période
2001-2010 permet d’apporter quelques éléments de réponse. En particulier, nous avons mis en
évidence que le nombre d’individus lachés a chaque occasion, qui varie de 10 a 292 individus, a un
impact sur la décision de dispersion (Hardouin et al. 2014). En effet, la densité locale d’individus est
considérée comme un facteur clé dans la décision de dispersion (Sutherland et al. 2002). Une densité
élevée engendre généralement une forte compétition entre les individus pour I'accés a la ressource
(nourriture, site de reproduction, partenaire), qui se traduit par une fitness réduite. La dispersion peut
donc offrir une option pour se soustraire a I'effet d’'une densité trop forte. Ici, lorsque la taille du
groupe est grande, les individus ont tendance a quitter le site de lacher rapidement, et ce d’autant plus
que leur condition corporelle est faible. A I'inverse, lorsque la taille du groupe est faible, les individus
semblent moins contraints par des processus densité-dépendants tels que la compétition intra-
spécifique. Cela favorise un temps de résidence plus important sur le site de laché qui serait favorable
au processus de familiarisation avec le nouvel habitat.

La gestion de cette population d’outarde repose également sur la création d’une zone de conservation
mixte, composée de zones ol la chasse est autorisée et de zones refuges ou la chasse est interdite.
Cette mesure de gestion vise a augmenter la viabilité de la population tout en maximisant I’excédent
prélevable par la chasse (Kokko 2001). Une pression de chasse maitrisée permet de maintenir une
densité d’individus inférieure a la capacité d’accueil du milieu et ainsi maximiser le taux de croissance
intrinseque de la population. Il est également attendu que le différentiel de densité entre les zones
non chassées soutenues par des lachés d’individus (forte densité) et les zones chassées (faible densité)
génerent une dynamique de type source-puit qui puisse soutenir une exploitation durable de cette
population. L’analyse des déplacements de 952 individus, sur les 17 106 outardes lachées au cours de
la période 2001-2009, a permis de mettre en évidence une dispersion fortement biaisée vers les zones
chassées (Hardouin et al. 2015). La dispersion se fait donc des zones de forte densité vers les zones de
faible densité ou la survie est réduite. Cependant, il semble que la différence de survie ne soit pas
uniquement due a l'effet de la chasse, la survie étant toujours plus faible dans les zones chassées,
méme en dehors des saisons / années de chasse. Ce résultat suggére que la qualité de I’habitat ne
serait pas homogene entre les zones, ce qui devrait étre pris en compte lors de la création de zone de
conservation mixte. Par le jeu de la dispersion densité-dépendante, les individus se retrouveraient
donc « piégés » dans des habitats défavorables. Cela souléve la question de réserver les meilleurs
habitats pour les zones de refuge pour favoriser I'effet « source », comme c’est le cas ici, ou bien de
les affectées aux zones chassées vers lesquelles les individus dispersent. Des analyses
complémentaires, telles que des analyses de viabilité de populations pourraient permettre d’apporter
des éléments de réponse complémentaires.

La distance de dispersion est influencée par des facteurs intrinseques

Chez les oiseaux, la dispersion est généralement biaisée en faveur des femelles (Greenwood and
Harvey 1982, Clarke et al. 1997). Par contre, nous observons chez I'outarde houbara que les males
dispersent plus loin que les femelles, et ce aussi bien chez les individus sauvages (Hardouin et al. 2012)
que chez les individus issus de la reproduction en captivité (Hardouin et al. 2014). Si la survie est
négativement corrélée a la distance parcourue chez les deux sexes, nous notons un colt de la
dispersion proportionnellement toujours plus élevé chez les femelles (Hardouin et al. 2012). Ce patron
suggere des pressions de sélections sexe-spécifique liées a des stratégies de reproduction tres
différentes entre les males et les femelles. Chez cette espéce ou I'appariement est basé sur un systeme
de leks, les males ne défendent pas de ressource et ne participent pas a I'élevage des jeunes. La
philopatrie ne semble donc pas présenter un avantage sélectif pour le succes reproducteur des males.
Par contre, il est attendu que la familiarité avec le site de reproduction soit un avantage chez les
femelles (Clarke et al. 1997, Martin et al. 2008), et qu’elle puisse également promouvoir les
mécanismes de coopération entre femelles apparentées (Armitage et al. 2011).
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Les traits phénotypiques tels que la taille, la condition corporelle ou la qualité individuelle sont connus
pour moduler la décision et le comportement de dispersion (Clobert et al. 2001). Parmi les outardes
sauvages, nous avons montré que les males ayant une condition corporelle faible dispersaient plus loin
gue les males en bonne condition (Hardouin et al. 2012). Ce patron suggere que les males en bonne
condition semblent plus a méme d’établir un territoire a proximité de leur site de naissance, alors que
les males plus fréles auraient plus de chance d’étre expulsés par des individus plus compétitifs et
seraient donc contraints de disperser plus loin. Par contre, nous n’avons pas détecté de relation entre
le phénotype et la distance de dispersion chez les outardes nées en captivité (Hardouin et al. 2014). Il
est probable que les conditions d’élevage favorisent une grande homogénéité de la taille et de Ia
condition entre les individus, et que les individus les plus fréles ne soient pas lachés en milieu naturel,
gommant ainsi les différences individuelles en terme de dispersion.

La dispersion a un codt dépendant des conditions climatiques

Un co(t de la dispersion, exprimé ici en terme de survie dépendante de la distance parcourue entre le
site de naissance ou de laché et le site de reproduction, a été mis en évidence chez un grand nombre
d’organismes (pour une synthése, voir Bonte et al. 2011). Puisqu’un tel co(t de dispersion induit des
compromis entre la dispersion et d’autres traits d’histoire de vie, il conditionne la décision et la
distance de dispersion des individus, et influence par conséquent les dynamiques (méta-)
populationnelles (Bonte et al. 2011). Ce co(t de la dispersion peut s’expliquer entre autre par i) un
manqgue de familiarité avec le nouvel habitat, dont la similarité avec I'habitat d’origine diminue
généralement avec la distance (Yoder et al. 2004), ii) une plus grande probabilité de rencontrer des
prédateurs et/ou une plus faible efficacité de recherche alimentaire lors des déplacements
exploratoires (Johnson and Gaines 1990). A noter aussi que cette relation négative entre la survie et la
distance de dispersion ne résulte peut-étre pas exclusivement d’un colt inhérent au processus de
dispersion en tant que tel. Un tel patron peut également apparaitre s’il y a une différence de qualité
intrinseque entre les individus qui dispersent a faible distance et ceux qui dispersent loin, comme cela
semble étre le cas pour les outardes males.

En milieu naturel, il est attendu que ce co(t de la dispersion soit variable, en fonction de la condition
des individus et des conditions environnementales rencontrées (Nicoll et al. 2003). En effet, chez
I’'outarde houbara, la période de laché et les conditions climatiques expliquent 83% de la variabilité
temporelle de la survie post-dispersion (Hardouin et al. 2014). Parmi les 1400 individus issus de
reproduction en captivité suivis aprés avoir été lachés, la survie des individus lachés au printemps est
constante, lorsque les conditions environnementales sont généralement clémentes. Par contre, la
survie des individus lachés en automne est en moyenne plus faible, ce qui s’explique par un effet
négatif des températures basses et des événements de précipitation extréme (Hardouin et al. 2014).

Recommandations pour la gestion

Ce travail sur les outardes houbara se situe a l'interface entre recherche et gestion. Grace a une
collaboration étroite entre les différents acteurs, la mise en place de protocoles de collecte de données
robustes a permis d’étudier d’écologie de la dispersion chez cette espece, d’acquérir une expertise sur
le fonctionnement et la dynamique des populations, et ainsi de produire des connaissances utiles pour
les gestionnaires. Ce travail souligne I'importance de définir avec précaution le statut de protection
des différentes zones de conservation, en tenant compte de I’habitat disponible. Il apporte également
des éléments capables d’améliorer I'efficacité des opérations de lachés des oiseaux, en jouant sur la
taille du groupe, la condition des individus et la saison. Ainsi, méme si les conditions climatiques sont
difficilement prévisibles, nous recommandons d’éviter les lachés lors de la période automnale, quand
la survie est plus incertaine et donc plus faible en moyenne que lors des lachés de printemps.
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Perspectives

Cette analyse des patrons de dispersion chez I'outarde houbara a mis en évidence la complexité des
relations entre facteurs intrinséques et extrinséques susceptibles d’influencer le comportement de
dispersion et son colt a court terme. Pour aller plus loin il serait pertinent de considérer les
conséquences a long terme de I’événement de dispersion sur la fitness. Cette question a été abordée
au cours de mon premier post-doc, chez une petite population géographiquement close (voir Partie 1,
point 2).

Au-dela de I'étude de la dispersion, ce projet a I'intérét de relier un suivi individuel des déplacements
et un suivi individuel démographique. Ce couplage permet de diminuer l'incertitude sur I'état des
individus en précisant, d’un point de vue spatio-temporel, leur utilisation de I'environnement. Il
conduit a un raffinement des hypothéses proposées pour expliquer les corrélations observées entre
démographie et environnement et améliore ainsi notre compréhension des mécanismes écologiques
sous-jacents. Si une telle approche peut étre transférée a un grand nombre de taxons, le recours a des
méthodes de tracking s’avere particulierement pertinente dans le cas des espéces migratrices dont les
individus ne sont pas accessibles pour un suivi démographique une grande partie de I'année. Par
exemple, pour de nombreuses espéces d’oiseaux marins entreprenant des migrations
transocéaniques, les connaissances restent encore tres parcellaires quant aux environnement
fréquentés en dehors de la période de reproduction. Il s’agit pourtant de la phase du cycle de vie ou la
mortalité est la plus importante. Chez deux especes de pétrels, nous avons ainsi revisité des séries de
données de suivi démographique a long terme a la lumiére de données ponctuelles issues du suivi des
déplacements individuels. Cette approche a permis d’identifier des phases du cycle de vie, dans
I’espace et dans le temps, ou les individus sont particulierement vulnérables aux conditions climatiques
et aux captures accidentelles des pécheries qu’ils rencontrent (Ramos et al. 2012, Nicoll et al.
2016)(voir aussi Figure 2).
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Figure 2. Localisation des pétrels juvéniles de I'ile Ronde Pterodroma arminjoniana en dehors de la période de reproduction
(gauche), cumul de I’énergie cyclonique sur la période 1993-2012 (milieu) et survie juvénile modélisée en fonction du cumul
d’énergie cyclonique (droite). D’aprés Nicoll et al. (2016).
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2. Habitat et dynamique de population du crécerelle de Maurice

Ce projet a été mené lors de mon premier post-doctorat, de 2008 a 2010, au sein du Centre for Agri-
Environmenal Research, a I'University of Reading (Reading, Royaume-Uni), sous la direction de Ken
Norris et Malcolm Nicoll.

Contexte : réintroduire une espece éteinte en milieu naturel

Le crécerelle de Maurice (Falco punctatus) est un petit faucon endémique de I'lle Maurice (Figure 3).
Il est inféodé aux foréts primaires de I'ile, il niche dans les cavités naturelles des vieux arbres et des
falaises et se nourrit principalement de geckos du genre Phelsuma, également endémiques de I'ile
Maurice et des Mascareignes. Mais le développement des activités humaines depuis la colonisation de
I'tle au XVlle siecle a conduit le crécerelle jusqu’au bord de I'extinction. Les principales pressions sont
la destruction de I’habitat due a la déforestation pour planter la canne a sucre, la contamination par
les pesticides utilisés pour la démoustication, la dégradation de I’habitat lié au développement de
plantes exotiques invasives qui rendent les sous-bois difficilement pénétrable (ravenale, goyavier), le
déclin et le remplacement des espéces proies endémiques par des espéeces exotiques de faible qualité
énergétique (foudi rouge, agame) et la prédation par des espéces exotiques (macaque crabier,
mangouste). C'est ainsi qu’il fut considéré comme l'oiseau le plus rare au monde, avec seulement 4
individus connus qui furent capturés et placés en captivité en 1974 (Jones et al. 1995). Un important
programme de conservation a été mis en place, reposant sur de la reproduction en captivité, des lachés
d’oiseaux nés en captivité dans le milieu naturel de 1987 a 1994, la pose de nichoirs et un suivi intensif
des oiseaux dans le milieu naturel. Grace a ces efforts, I'lle Maurice compte a ce jour 100 a 200 couples
de crécerelle de Maurice répartis dans deux population. Ceci est considéré comme I'une des plus
grandes réussites des programmes de réintroduction d’especes.

Figure 3. Une femelle crécerelle de Maurice dans la forét des Bambous Mountains. Photo : M. Nevoux.
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Obijectif : identifier les mécanismes limitant |la taille de la population

La taille de la population de crécerelle introduite dans le massif de Bambous Mountains, au sud-est de
I'tle Maurice, a augmenté régulierement suite aux premiers lachés d’individus nés en captivité jusqu’a
atteindre un plateau autour de 40-50 couples (Figure 4). Pourtant, le nombre de nichoirs installés dans
la zone d’étude devrait permettre d’accueillir environ 80 couples. L'objectif de cette étude est
d’identifier les mécanismes écologiques qui limitent 'abondance de cette petite population. La
régulation de la taille d’'une population met en jeu des mécanismes de rétroaction qui réduisent les
taux vitaux lorsque la taille de la population augmente, et vice-versa, conduisant a une stabilité a long-
terme de la dynamique de population (Turchin 1999). En particulier, la densité dépendance est
considérée comme un mécanisme clé contrélant cette dynamique. Chez le crécerelle, qui est une
espece territoriale, il est attendu que les interactions entre individus pour |'utilisation de I’habitat
structurent la population dans I'espace et régulent la taille de la population. Dans le massif des
Bambous Mountains, la qualité des territoires disponibles est spatialement trés hétérogene (Figure 5),
gue cette qualité soit caractérisée par la surface de forét, le taux d’occupation ou par le nombre moyen
de juvéniles produits. La densité-dépendance pourra s’exprimer a travers i) un mécanisme site-
dépendent caractérisé par une utilisation différentielle des territoires en fonction de leur qualité, ou
ii) un mécanisme d’interférence reposant sur une compétition directe entre individus pour les
ressources.
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Figure 4. Fluctuation du nombre de couples de crécerelles de Maurice dans la population des Bambous Mountains au cours de
la période d’étude.

Le mécanisme de densité dépendance par site-dépendance repose sur une sélection différentielle de
I’habitat en fonction de sa qualité, en terme de survie ou de reproduction (Rodenhouse et al. 1997).
Pour optimiser leur fitness, les individus devraient préférentiellement occuper les meilleurs territoires
tout en empéchant les autres de s’y installer. Par conséquent, I'augmentation de la taille de la
population va progressivement conduire un nombre croissant d’individus a utiliser des territoires de
mauvaise qualité. Au niveau de la population, il est donc attendu que la survie et/ou la reproduction
diminuent a mesure que la taille de la population augmente. Par contre, au niveau du territoire ces
traits devraient rester constant car la taille de la population et/ou la densité locale d’individus ne
devrait pas affecter directement la qualité du territoire. Le mécanisme de densité dépendance par
interférence repose sur une compétition accrue pour les ressources a mesure que la taille de la
population (et plus particulierement la densité d’individus) augmente. La densité va interférer avec
I"acquisition de nourriture, la survie ou la reproduction. Cette interférence peut agir de maniere directe
(réduction des ressources disponibles par individus) ou indirecte (diminution de la qualité individuelle).
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Sous cette hypothese, il est attendu que les taux vitaux moyens au niveau de la population diminuent
avec I'augmentation de la taille de la population, et qu’ils diminuent également a I'échelle du territoire.
L’objectif de cette étude est de comprendre les interactions entre I’habitat et les traits d’histoire de
vie, et leurs conséquences sur la dynamique de cette population. Il s’agit notamment de comparer les
patrons individuels et populationnels pour identifier la contribution relative de ces deux mécanismes.

Puisque la qualité de I'habitat est susceptible d’affecter les mouvements et I'utilisation de I'espace,
nous avons également étudié les patrons de dispersion et le co(t associé. Chez le crécerelle, les
générations sont chevauchantes et les parents conservent généralement leur territoire d’une saison
de reproduction a 'autre. Tous les juvéniles doivent donc disperser et s’établir dans un nouveau
territoire lors de leur premiére reproduction. Le mouvement entre le territoire de naissance et le
territoire de premiere reproduction est défini comme la dispersion natale. Dans ce cadre, la dispersion
est donc définie comme un processus intra-population. Nous avons étudié les conséquences a long
terme de ces mouvements sur la fitness.

DC8 DC5 YY

Figure 5. Localisation de 11 nichoirs a crécerelle de Maurice suivis au cours de I'étude. Les nichoirs sont localisés dans les zones
de forét sur les hauteurs du massif des Bambous Mountains et entourés de plantations de canne a sucre. Photo : M. Nevoux.

Méthodes : relier les réponses individuelles et les réponses populationnelles

Cette étude repose sur I'analyse de données issues du suivi individuel des oiseaux par capture-
marquage-recapture. Grace a un suivi intensif de cette petite population sur le terrain, nous avons une
connaissance tres fine de chaque épisode de reproduction. Pendant la période de reproduction, les
individus reproducteurs sont cantonnés a un territoire, qui est défini comme I’"habitat contenu dans un
rayon de 2.5km autour de chaque nid. Pour séparer les mécanismes de site-dépendance et
d’interférence, nous avons explicitement analysé les relations entre la survie et le succes reproducteur
et 'augmentation de la taille de la population a I'échelle des territoires a I'aide de modeéles mixtes.
Nous avons ensuite construit un modele de population matriciel pour tester différents scénarios de
densité dépendance et quantifier la contribution relative des différents mécanismes de densité-
dépendance a la dynamique de la population.

Par ailleurs, I'analyse des données a permis de décrire la dispersion natale de 173 femelles et de 160
males. La fitness individuelle est approximée par le nombre de jeunes produits par un individu au cours
de sa vie. La forte pression d’observation pendant la reproduction permet d’assumer que tous les
juvéniles produits (stade envol) dans la population sont connus et identifiés. Le crécerelle étant une
espéce forestiére avec un comportement de dispersion limité (Jones et al. 1995, Burgess et al. 2008),
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les vastes champs de canne a sucre qui entourent la zone d’étude jouent un role de barriéere a la
dispersion, rendant la population des Bambous Mountains spatialement close et isolée de la seconde
population de crécerelle de I'tle Maurice (Figure 5). Cette situation offre une opportunité rare d’étudier
la dispersion et ses conséquences sur la fitness en milieu naturel en évitant la non-détection des
événements de dispersion a longue distance (au-dela de la zone d’étude)(Doligez and Part 2008).

Résultats et discussion

Le succés reproducteur dépend de la qualité du territoire

La qualité des territoires est trés hétérogéne et les meilleurs territoires disponibles sont occupés
préférentiellement. Ce résultat valide I'hypothése d’une régulation de la population densité-
dépendant et souligne I'importance des mécanismes spatiaux pour comprendre la dynamique de
population de crécerelle de Maurice. A I'échelle de la population, on observe que le succes
reproducteur diminue lorsque la taille de la population augmente (Nevoux et al. 2011). Le succes
reproducteur semble régulé par un mécanisme site-dépendant car le nombre de jeunes produit sur
chaque territoire reste constant indépendamment de la taille de la population. Le succes reproducteur
est aussi corrélé a la qualité du territoire. Comme cette qualité est considérée constante sur la période
d’étude, le déclin du succes reproducteur a I'échelle de la population peut s’expliquer par une
occupation croissante des territoires de mauvaise qualité a mesure que la taille de population
augmente. |l est aussi probable que la qualité des territoires soit confondue avec la qualité des
individus puisque les individus de bonne qualité sont souvent observés dans les meilleurs territoires
(Sergio et al. 2007, Oro 2008). Cette corrélation contribuerait a accentuer la différence de succes
reproducteur entre les territoires a mesure que la taille de population augmente. Au final, la qualité
du territoire et de I'individu contribueraient conjointement a limiter le succés reproducteur lorsque la
population est grande. Ce mécanisme a été observé chez un grand nombre d’espéces territoriales et il
semble que les territoires de bonne qualité puissent fournir suffisamment de ressources pour
maintenir un bon succes reproducteur lorsque la densité est forte, méme en cas de réduction de la
taille du territoire.

La survie des jeunes est limitée par la compétition entre individus

La survie des jeunes diminue également au-dela de 25 couples. Cependant, une analyse plus fine, a
I’échelle du territoire, indique que le succes reproducteur et la survie des jeunes sont régis par des
mécanismes de densité-dépendance différents (Nevoux et al. 2011). La survie des jeunes n’est pas
dépendante de la qualité du territoire et tend a diminuer uniformément pour tous les territoires
lorsque la taille de la population augmente. Ce résultat suggere que la survie juvénile serait plutét
régulée par un mécanisme d’interférence quiinterviendrait apres le départ des jeunes de leur territoire
de naissance. Chez le crécerelle de Maurice, les jeunes se regroupent en fin de saison de reproduction
dans une zone de forét primaire. Ce comportement conduit a une forte densité d’individus sur un
habitat favorable mais limité. La compétition par interférence va limiter les ressources disponibles par
individu et conduire a une diminution de la survie lorsque la taille de la population est grande. Un tel
mécanisme pourrait facilement étre sous-estimé par la plupart des études qui ne suivent généralement
que les individus sur leur site de reproduction. Par conséquent, nous pensons que la densité-
dépendance par interférence serait probablement plus répandue en milieu naturel que ce qui est
généralement admis.

La dynamique de population est régulée par densité-dépendance

La dynamique d’une population résulte d’interactions complexes entre un certain nombre de
mécanismes. Chez le crécerelle de Maurice, il semble que différentes forme de densité dépendance
contribuent a limiter la taille de la population, a travers des effets sur la survie des jeunes et le succes
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reproducteur. Grace a un modele matriciel de population, la contribution relative de chaque
mécanisme a la dynamique de population a été estimée. Nous avons ainsi montré que les mécanismes
de site-dépendance et d’interférence agissent probablement conjointement sur la dynamique du
crécerelle. Néanmoins, le mécanisme de densité dépendance par interférence sur la survie des jeunes
permet a lui seul de reproduire la gamme d’abondances observée (Figure 6). Il semble étre le
mécanisme principal régulant la taille de la population de crécerelles (Nevoux et al. 2011). Bien que
dans de nombreuses études le parametre de survie soit régulierement délaissé au profit des seuls
parametres liés a la reproduction (plus faciles a estimer en milieu naturel), notre étude souligne la
pertinence d’inclure la survie pour comprendre les mécanismes de régulation des populations. En
effet, la survie (des jeunes ou des adultes) est un paramétre démographique majeur, qui affecte le taux
de croissance des populations chez un grand nombre d’oiseaux et de mammiféres (Stearns 1976,
Gaillard et al. 2000, Szether and Bakke 2000). Par conséquent, il est trés probable que tout mécanisme
de densité-dépendance affectant la survie contribue fortement a réguler I'abondance et donc la
dynamique d’un un grand nombre de populations.
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Figure 6. Influence de la densité-dépendance sur la dynamique de la population de crécerelles de Maurice des Bambous
Mountains. Trajectoires du nombre de couples dans la population au cours du temps pour un modéle avec densité-dépendance
sur la fécondité et la survie des jeunes (rouge), un modéle avec densité-dépendance seulement sur la survie des jeunes (vert
foncé), un modeéle avec densité-dépendance seulement sur le succés reproducteur (vert clair) et un modéle densité-
indépendant (noir). La zone grisée correspond a la gamme de variation du nombre de couples de crécerelles observés dans la
population sur la période 2000-2010 (période de stabilité). D’aprés Nevoux et al. (2011).

L’utilisation de I'espace conditionne le colit de la dispersion

La majorité des crécerelles se reproduisent a moins de 2 km de leur lieu de naissance. Cette distance
étant en moyenne plus grande chez les femelles que chez les méales, comme pour la plupart des oiseaux
(Greenwood 1980). Chez les femelles, la distance de dispersion est corrélée a la disponibilité des
territoires de reproduction. Ce patron peut s’expliquer par un processus de dispersion densité-
dépendant (Sutherland et al. 2002), résultant d’une compétition pour une ressource limitée (territoire
de reproduction). Par contre, nous n’avons détecté aucun effet des traits phénotypiques, suggérant
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gue les conditions environnementales locales ont un effet plus fort sur la dispersion que les différences
phénotypiques entre les femelles. A I'inverse, la distance de dispersion chez les males est corrélée aux
traits phénotypiques alors que I'environnement local ne semble pas intervenir (Nevoux et al. 2013).
Dans cette étude, nous avons mis en évidence un co(t de la dispersion sur la fitness des femelles qui
s’exprime a court terme, et a long terme (Nevoux et al. 2013). Par contre, de tels effets n’ont pas été
détectés chez les males. Les femelles crécerelles qui dispersaient le plus loin acquierent en général un
territoire de faible qualité et un partenaire peu expérimenté. On observe également que lorsque la
distance de dispersion natale augmente, la fécondité diminue et la fitness des femelles est plus faible
(Figure 7). Ce colt de la dispersion pourrait traduire une difficulté a identifier et/ou a acquérir des
ressources que qualité dans un environnement non familier (Greenwood 1980, Part 1995). Il est
également possible que les individus qui dispersent le plus loin soient contraints d’occuper des
territoires de mauvaise qualité a cause d’'un manque d’opportunité a proximité du territoire de
naissance. Cependant, retarder l'installation sur un territoire en repoussant I'age de premiere
reproduction - qui peut étre considéré comme un comportement de dispersion dans le temps (Venable
and Lawlor 1980), ne semble pas permettre aux femelles d’échapper a ce colt de la dispersion dans
I’espace. La distance de dispersion natale n’est pas plus faible chez les femelles qui commencent a se
reproduire tard (2 ans et plus) et leur fitness reste plus faible (Figure 7). Ce résultat suggére que les
individus qui dispersent a longue distance choisiraient la moins mauvaise des options disponibles
lorsqu’une forte densité impose des contraintes spatiales et environnementales fortes sur le choix des
territoires.
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Figure 7. Fitness des femelles en fonction de la distance de dispersion natale et de I'dge de premiére reproduction chez le
crécerelle de Maurice. Données observées (ronds) et estimations (courbes) pour des dges de premiére reproduction de 1 a 4
ans (intensité de gris décroissante). D’aprés Nevoux et al. (2013).

Par ailleurs, nous avons montré que la différence initiale de succes reproducteur, ou colt immédiat de
dispersion, ne peut pas expliquer a lui seul a différence de fitness observée entre les femelles qui
s’établissent a proximité de leur territoire de naissance, et celles qui dispersent loin. En effet, on
retrouve une corrélation forte entre la distance de dispersion natale et la fécondité plusieurs années
apres I'événement de dispersion, qui pourrait traduire une sénescence différentielle. Ce résultat
suggere que la décision de dispersion prise au cours de la premiére année de vie aurait des
répercussions a long terme sur I’histoire de vie des femelles crécerelle. Bien que de nombreuses études
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se soient intéressées au colt de la dispersion en milieu naturel (Doligez and Part 2008), notre étude
longitudinale apporte une meilleure compréhension des mécanismes sous-jacents et apporte une
nouvelle illustration que des décisions survenues t6t dans la vie peuvent avoir des impacts a long terme
sur la fitness (van De Pol et al. 2006). Cette étude suggere également que la dispersion pourrait
conditionner les stratégies d’histoire de vie et le vieillissement dans les populations naturelles.

Recommandations pour la gestion

Cette étude sur la dynamique de population du crécerelle de Maurice s’inscrit dans le cadre plus large
d’un programme de conservation hors-norme de cette espece endémique au bord de I'extinction. La
mise en place d’un suivi intensif en milieu naturel de tous les individus connus a permis d’acquérir des
données empiriques d’'une grande qualité, en faisant un modéle d’étude unique malgré la petite taille
de la population. Le couplage entre des approches individuelles et populationnelles a permis de mieux
comprendre les processus écologiques et démographiques a I'ceuvre et de proposer une révision des
actions de gestion pour cette population sensible. Augmenter artificiellement le nombre de sites de
reproduction par la pose de nichoirs dans les meilleurs habitats a contribué a améliorer le succes
reproducteur. Il a également permis de diminuer le co(t de la dispersion en créant de nouveaux
territoires a proximité des sites de naissance. Pourtant, cette mesure n’a pas permis d’accroitre le
nombre de couples dans la population au cours de la période récente. En effet, nous avons mis en
évidence qu’une telle action n"aura que peu d’impact sur le taux de croissance de la population si elle
n’est pas couplée a des actions ayant pour objectif de réduire la compétition (interférence) entre les
jeunes apres I’envol. Nous recommandons notamment une action a large échelle visant a augmenter
la surface des habitats favorables (forét primaire) et donc les ressources disponibles pour les jeunes
apres I'envol et ainsi réduire 'intensité des interférences.

Perspectives

L'étude de cette population de crécerelles de Maurice illustre I'importance de décomposer les
différents processus démographiques pour une meilleure compréhension du fonctionnement des
populations en milieu naturel. Elle a aussi mis en évidence des différences marquées dans les
trajectoires de vie entre les individus d’'une méme population. Que ces réponses individuelles soient
expliquées par des différences phénotypiques (taille a I'envol) ou par des événements survenus au
cours de phases précédentes du cycle de vie (dispersion natale), I'hétérogénéité interindividuelle
semble omniprésente en milieu naturel. Elle pourrait étre a l'origine de différences intra-
populationnelles, dans la capacité des individus a appréhender leur environnement, susceptibles
d’affecter la structure et la dynamique des populations. Pourtant, cette hétérogénéité est difficile a
décrire et quantifier, et est rarement prise en compte dans I'analyse de la dynamique des populations.
J'ai abordé plus en détails cette question de I’hétérogénéité interindividuelle au cours de mon second
post-doc, par I'étude d’une population de mammiféres longévifs (voir Partie 1, point 3).

Par ailleurs, la mise en évidence d’un lien entre la dispersion et la fitness interroge sur les facteurs qui
poussent les individus a changer d’habitat pour tout ou partie de leur vie et leurs conséquences
individuelles et populationnelles. Il semble qu’un certain nombre de mécanismes écologiques
impliqués dans les décisions de dispersion soient impliqués dans d’autres décisions de mouvement,
telle que la migration, et ce d’autant plus si la migration n’est obligatoire pour la réalisation du cycle
biologique. La migration partielle est définie comme un changement facultatif et temporaire d’habitat
avant un retour sur une zone unique de reproduction. Cette définition implique qu’une population
puisse étre composée a la fois d’individus ayant migré et d’individus résidents. Une diversité de
stratégies qui peut potentiellement conduire a une diversité de réponses face a un environnement
changeant, tant au niveau individuel qu’au niveau populationnel. Cette question nourri mon projet de
recherche depuis quelques années, avec la truite commune comme cas d’étude (voir Partie 2, point
3).
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Ce projet a débuté lors de mon second post-doctorat, de 2011 a 2013, au sein du Mammal Research
Institute a I'University of Pretoria (Pretoria, Afrique du Sud), sous la direction de Marthan Bester et
Nico de Bruyn. J'ai poursuivi ce projet a travers le co-encadrement de la theése de Chris Oosthuizen au
Mammal Research Institute, University of Pretoria (Pretoria, Afrique du Sud) de 2013 a 2016.

Contexte : une population en déclin

L’éléphant de mer austral (Mirunga leonina, ci-aprés « éléphant de mer ») est un mammiféere marin
qui a une distribution circumpolaire dans I'océan austral. Il effectue des migrations saisonniéres entre
les zones d’alimentations en mer pres des cotes de I’Antarctique et des séjours a terre sur les
principales iles subantarctiques au cours de I’hiver, pour la reproduction et pour la mue. L'éléphant de
mer est caractérisé par un dimorphisme sexuel en terme de taille et de masse trés prononcé, les males
pouvant atteindre 10 fois le poids des femelles (Le Boeuf and Laws 1994). Pendant la saison de
reproduction, les femelles se reproduisent au sein de harems ou elles donnent naissance a un seul
jeune. Les adultes sont des « capital breeders », c’est-a-dire qu’ils ne s’alimentent pas lorsqu’ils sont a
terre et les 21 a 23 jours de lactation nécessaires a I'élevage des jeunes sont donc uniquement
controlés par les réserves accumulées par les femelles.

Au niveau mondial, les éléphants de mer ont été massivement chassés du début du XIX®™ siécle
jusgu’au début des années 1960 lors des grandes expéditions phoquieres et baleinieres. Malgré I'arrét
de la chasse et la mise en place de mesures de protection, on observe un déclin généralisé des
populations d’éléphant de mer lors de la deuxi€me moitié du XX®™ siécle. Ainsi, sur I'lle de Marion, la
taille de la population a diminuée de 87% entre 1951 et 2004 (McMahon et al. 2005)(Figure 8).
L’hypothése principale pour expliquer ce déclin est la diminution de la quantité et/ou de la qualité des
ressources alimentaires disponibles qui serait due a des changements de I’environnement (Pistorius et
al. 2011). Un programme scientifique de suivi de la population d’éléphants de mer a été mis en place
en 1983 sur l'ile de Marion (iles du Prince Edward, Afrique du Sud) pour étudier les mécanismes
démographiques responsables du déclin de I'abondance de cette population.
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Figure 8. Nombre de jeunes éléphants de mer produits chaque année sur I'lle de Marion. D’aprés : Marion Island Marine
Mammal Programme (www.marionseals.com).
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Obijectif : prendre en compte I'hétérogénéité dans les trajectoires de vie

Des études précédentes ont mis en évidence que les femelles adultes constituent la composante
limitante de la dynamique de population d’éléphant de mer de I'lle de Marion (Pistorius et al. 2011).
Chez les éléphants de mer, le systéme de reproduction en harem est caractérisé par une forte
compétition entre les males pour I'accés aux femelles. Seuls les males dominants pourront s’accoupler
au cours de la période de reproduction. Pour les femelles, ce systeme de reproduction implique une
reproduction continue tout au long de la vie adulte. Pourtant, une étude empirique a remis en cause
ce dogme, et souligne la possibilité d’une stratégie de reproduction alternative chez les femelles, avec
la possibilité d’'une reproduction discontinue au cours de leur vie adulte. C'est-a-dire qu’elles peuvent
rester en mer et ne pas mettre bas pendant une ou plusieurs saisons de reproduction (de Bruyn et al.
2011). Ces éléments interrogent sur les facteurs déterminant la décision de reproduction et sur les
différences potentielles d’histoires de vie entre femelles. L'objectif de mes recherches a été i) de
décrire I'hétérogénéité interindividuelle dans les trajectoires de vie des femelles et ii) d’étudier
comment cette hétérogénéité affecte les compromis entre traits d’histoire de vie et la dynamique de
cette population d’éléphants de mer.

L’étude de la dynamique des populations considére souvent que tous les individus d’une population
se comportent (démographiqguement) de facon identique, a un temps donné. Cette hypotheése repose
sur des raisons méthodologiques évidentes de simplification de la réalité pour parvenir a décrire de
grands patrons de fluctuations d’abondance par exemple. Des modeéles structurés par age ou par stade
de vie prennent en compte une plus grande complexité de la structure des populations en autorisant
des différences de survie ou de fécondité entre certains groupes d’individus. Les approches
individuelles identifient quant a elles un grand nombre de facteurs intrinseques et extrinséques
susceptibles d’affecter les performances individuelles et donc de générer de I’hétérogénéité entre les
individus d’une méme population (Gimenez et al. 2018). Au-dela de différences de performances
transitoires imputables a des différences d’age ou de ressources disponibles, il est également fait
référence a des différences de performance persistant tout au long de la vie des individus. Ainsi, des
individus de « bonne qualité » seraient caractérisés par de bonnes performances en terme
d’acquisition de ressources alimentaires, de reproduction et de survie. Des individus de « faible qualité
» auraient toujours des performances moindres, et ce d’autant plus que les conditions
environnementales seraient défavorables. Ces différences de survie auraient pour conséquence une
disparition plus rapide des individus de « faible qualité » dans la population. La proportion d’individus
de « faible qualité » sera plus faible parmi les individus les plus agés, entrainant un décalage progressif
entre la survie age-spécifigue moyenne a I'échelle de la population et la survie age-spécifique au sein
de chaque classe de « qualité » (Gimenez et al. 2018). Ne pas prendre en compte cette hétérogénéité
interindividuelle est donc susceptible de masquer les patrons démographiques longitudinaux (tel que
le vieillissement, Nussey et al. 2008). Le concept de qualité individuelle peut néanmoins avoir des
contours variables selon les auteurs et reste difficile a quantifier (Wilson and Nussey 2010, Gimenez et
al. 2018). Ici, je considere la qualité individuelle comme un ensemble de caractéristiques, mesurables
ou non, positivement corrélées a la fitness. Si les individus de « bonne qualité » auront toujours une
fitness supérieure a la fitness des individus de « faible qualité », une telle dichotomie n’est ici utilisée
qu’a titre illustratif pour représenter deux positions extrémes le long d’un continuum de « qualité ».

La taille et la masse corporelle sont des traits phénotypiques tres fortement reliés a la fitness et soumis
a de fortes pressions de sélection (Stearns 1992). En particulier, la taille et la masse des jeunes au
sevrage sont généralement corrélées a la survie des jeunes la premiere année, mais elles peuvent
également avoir des conséquences a long terme (Lindstrom 1999). Les données récoltées sur I'lle de
Marion de 1986 a 2012 indiquent que la masse au sevrage des éléphants de mer femelles a variée de
57 a 176 kg (moyenne 114 + 22 kg) et constitue donc une source d’hétérogénéité majeure entre les
individus. Dans un contexte de dégradation des conditions environnementales susceptible de réduire
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la masse des meres et de leurs jeunes, nous avons étudié I'influence de la masse au sevrage sur la
survie et I’age au recrutement (premiere reproduction) des femelles. Nous avons ensuite intégré ces
réponses au niveau de la population pour estimer le gradient de sélection sur la masse au sevrage.

L'age au recrutement est également un trait d’histoire de vie extrémement sensible. La théorie des
traits d’histoire de vie prédit un compromis pour I’allocation des ressources entre la reproduction en
cours et la croissance, la survie et/ou la reproduction lors des saisons suivantes (Stearns 1992). Il est
donc attendu que le colt de la reproduction, en terme de probabilité de survie et de reproduction
ultérieure, diminue lorsque I’dge du recrutement augmente. Pourtant il semble que ces colits puissent
étre masqués par des différences intrinseques entre les individus, ce qui pourrait expliquer la
corrélation positive au niveau de la population entre I'dge du recrutement et ces traits (Cam et al.
2002, Welad;ji et al. 2008, Fay et al. 2016). Il a été démontré que la décision de reproduction était
fortement dépendante de la condition corporelle et de I'atteinte de certains seuils physiologiques
particuliers (Weimerskirch 1992, Thorpe 1994, Martin and Festa-Bianchet 2011). L’atteinte de ces
seuils garantirait que les individus aient accumulé suffisamment de réserves pour réussir la
reproduction, sans augmenter le risque de mortalité. Ainsi, les individus de « bonne qualité » seraient
en mesure d’atteindre ces seuils plus tot et de se reproduire plus tot que les individus de « faible qualité
» (Aubry et al. 2011). Nous avons donc analysé la relation entre I’age au recrutement et les probabilités
de survie et de reproduction ultérieure pour savoir si I'age au recrutement peut étre considéré comme
un bon descripteur de I'hétérogénéité phénotypique.

Il est tres peu probable que la « qualité » individuelle soit définie par une seule et unique variable
phénotypique. La notion de « qualité » fait référence a un état latent, non directement observable
(Wilson and Nussey 2010). Cette hétérogénéité latente permet de prendre en compte I’'hétérogénéité
restante lorsque toutes les variables mesurables ont déja été prises en compte. De par sa nature
intégrative, cette source d’hétérogénéité peut expliquer une part majeure de la variabilité
interindividuelle des paramétres de survie ou de reproduction (Aubry et al. 2011). Nous avons étudié
comment I'hétérogénéité latente peut expliquer des différences entre individus dans le co(t de la
reproduction chez les femelles dans la population d’éléphants de mer de I'lle de Marion. Le co(t de la
reproduction est ici décrit en terme de probabilité de survie post-reproduction et de probabilité de ne
pas se reproduire, chez cette espéce ou la reproduction des femelles est extrémement contrainte par
le systeme de harems.

Méthodes : modéliser différentes sources d’hétérogénéité

Cette étude repose sur I'analyse de données individuelles de capture-marquage-recapture collectées
entre 1986 et 2016 sur I'fle de Marion. Quasiment tous les jeunes nés sur I'lle ont été marqués, ce qui
représente a ce jour plus de 16 000 individus (Figure 9). La détection des individus marqués est
imparfaite et les marques peuvent étre perdues, ce qui constitue une violation d’'une des hypotheses
des modeles de capture-marquage-recapture (Lebreton et al. 1992). Nous avons construit un modéle
multi-événement de capture-marquage-recapture (Pradel 2005) pour estimer les processus
biologiques d’intérét (probabilité de survie et de recrutement) tout en prenant en compte les
processus d’observation (probabilité de perte de marque et de détection).

Un premier jeu de données constitué d’un sous-échantillon de 746 femelles marquées et pesées a la
naissance, et de 6762 événements de recapture a été utilisé pour étudier I'influence de la masse au
sevrage sur la dynamique de la population. La masse au sevrage est incorporée au modele en tant que
covariable individuelle. Un gradient de sélection décrit un changement en terme de fitness d’un
changement proportionnel dans le trait phénotypique considéré (Kingsolver and Diamond 2011). Ici
nous avons estimé le gradient de sélection sur la masse au sevrage, en utilisant le taux de croissance
asymptotique de la population comme une mesure de fitness qui est intégrée sur tout le cycle de vie
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(Caswell 2001, Altwegg et al. 2007, Gamelon et al. 2011). Le taux de croissance de la population est
estimé a partir d’'un modele matriciel de cycle de vie structuré par stades de reproduction.

Un second jeu de données regroupant les histoires de vie de 6439 femelles a été utilisé pour étudier
I'effet de I'dage au recrutement et de I'hétérogénéité latente sur le colt de la reproduction.
L'hétérogénéité latente est modélisée par un modele de mélange intégré dans un modele de capture-
marquage-recapture. Le modele de mélange admet que la population est composée d’un nombre fini
de classes d’individus (fixé ici a 2) partageant des caractéristiques démographiques communes.
Chaque classe d’hétérogénéité correspond a des individus de « qualité » différente. Cette approche
permet de comparer comment le colt de la reproduction s’exprime au niveau de la population dans
son ensemble, et au sein de chaque classe (Hamel et al. 2016, Gimenez et al. 2018).

Figure 9. Un éléphant de mer identifié par une marque dans la nageoire caudale sur I'ile de Marion. Photo : M. Nevoux.

Résultats et discussion

La masse au sevrage influence le recrutement

Bien que les différences de masse au sevrage ne se traduisent pas par des différences de survie entre
les individus adultes, elles sont néanmoins responsables d’une part de I’hétérogénéité interindividuelle
dans la fitness des femelles (Oosthuizen et al. 2018). La masse au sevrage est positivement corrélée a
la survie des jeunes au cours de la premiére année. Cet effet est faible lors de la deuxieme année et
n’est plus détectable par la suite (Figure 10, gauche). Juste aprés le sevrage, les jeunes les plus gros
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pourront passer plus de temps a chercher de la nourriture avant d’étre limités en énergie que les
individus les plus maigres. lls font des plongées plus profonde et plus longues et sont avantagés en
terme de régulation thermique (McMahon et al. 2000). Cependant, nous avons mis en évidence un
effet de la masse au sevrage qui persiste jusqu’a I'adge de reproduction, sous la forme d’une corrélation
positive tres marquée avec le recrutement (Figure 10, droite). Les jeunes femelles qui ont une masse
au sevrage élevée ont plus de chance de survivre et de recruter a un age précoce. La pression de
sélection sur la masse au sevrage semble agir plus fortement via le recrutement que la survie, comme
cela a également été rapporté pour d’autres taxons (Kingsolver and Diamond 2011).

1.0 [] 1% year

[ 274 year
= | 3
e o
© ] o
L . +—
a o
o 0.4 £
= 5
g S
v 0.2 ['d

0.0

L A IB 0.0 {1 L

60 80 100 120 140 160 60 80 100 120 140 160

Weaning mass Weaning mass

Figure 10. Relation entre la masse au sevrage et la probabilité de survie (gauche) et de recrutement (droite), par classe d’dge,
chez les femelles dans la population d’éléphants de mer de I'lle de Marion. La distribution observée de la masse au sevrage
est indiquée au bas des figures. D’aprés Oosthuizen et al. (2018).

La distribution de la masse au sevrage des femelles qui ont recrutées dans la population est le résultat
de la sélection a travers la probabilité de survie des jeunes (survie pré-reproduction) et de la probabilité
de recrutement. Lorsque I’'on compare la distribution (pré-sélection) de la masse de toutes les femelles
au moment du sevrage avec la distribution (post-sélection) de la masse au sevrage des femelles qui
ont recruté, on observe que les femelles qui ont recrutées étaient plus grosses que la moyenne des
jeunes au sevrage (Figure 11). Ce patron est d’ailleurs plus marqué chez les femelles qui recrutement
a 3 ans. Le déclenchement de la maturation est fortement dépendant de la taille et de la condition des
femelles, qui doivent atteindre certains seuils physiologiques pour se reproduire (Seether 1997,
Gaillard et al. 2000). Les individus soumis a des conditions défavorables au cours de I'ontogénie
pourraient théoriquement mettre en place des mécanismes de croissance compensatoire pour
rattraper un tel retard. Cependant, il semble que les individus les plus fréles aient rarement de telles
opportunités en milieu naturel, ou les ressources sont généralement limitantes (Lummaa and Clutton-
Brock 2002).
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Figure 11. Distribution de la masse au sevrage avant et apreés sélection chez les femelles recrutant a 3 ans (gauche) et a 4 ans
(droite) dans la population d’éléphants de mer de I'ile de Marion. D’apres Oosthuizen et al. (2018).

Lorsque I'on intégre ces réponses démographiques spécifiques a I'échelle du cycle de vie complet, le
taux de croissance asymptotique de la population est beaucoup plus sensible aux changements de la
survie adulte qu’a des changements de la survie des jeunes ou du recrutement. Ce patron est
caractéristique des espéces itéropares longévives (Gaillard and Yoccoz 2003). La survie adulte n’étant
pas directement corrélée a la masse au sevrage, le gradient de sélection sur ce trait phénotypique est
par conséquent trés faible dans notre population d’étude (Oosthuizen et al. 2018). La grande variabilité
de la masse des jeunes influence les trajectoires d’histoire de vie des éléphants de mer mais influence
peu la dynamique de la population en tant que telle. Cependant, cette hétérogénéité phénotypique
entre les individus doit étre analysée a la lumiere des mécanismes démographiques qui relient le
phénotype a la fitness des individus dans son ensemble.

L’dge de recrutement est un indicateur de la qualité individuelle

Nous venons de montrer que les femelles qui recrutement dans la population a un age précoce sont
principalement celles qui ont eu de bonnes conditions de croissance pendant leur développement. Des
analyses complémentaires montrent que ces femelles ne semblent pas subir de colt de reproduction
supérieurs a ceux des femelles recrutant a un age plus tardif. Au contraire, les femelles se reproduisant
tot ont une meilleure survie et de meilleures performances de reproduction que celles qui recrutent
tard (Figure 12 a et b), ce qui suggere que I'dge au recrutement peut étre considéré comme un bon
descripteur de la qualité individuelle dans notre population d’étude.

Les trajectoires de vie dépendent de la qualité latente des femelles

La prise en compte d’'une source d’hétérogénéité latente améliore grandement le modeéle, et permet
de décomposer les trajectoires de vies des femelles entre deux classes d’individus ayant des
trajectoires différentes de la trajectoire moyenne de la population (Figure 12). Nous avons estimé que
35% des femelles sont assignées a la classe d’hétérogénéité A qui se distingue par des faibles
probabilités de survie et de reproduction apres le recrutement. Les paramétres démographiques de
cette classe sont caractéristiques d’individus de « faible qualité » et illustrent un co(t associé a la
premiere reproduction. A I'inverse, les femelles assignées a la classe B ont des fortes probabilités de
survie et de reproduction aprés le recrutement, caractérisant des individus de « bonne qualité » qui
ne semblent pas subir de colt de reproduction. En modélisant explicitement cette hétérogénéité
latente dans les parametres démographiques, nous avons mis en évidence que I'hétérogénéité
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interindividuelle régit les compromis entre traits d’histoire de vie associés au recrutement chez les
éléphants de mer (Oosthuizen et al. 2019).
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Figure 12. Comparaison des probabilités de survie et de reproduction moyennes au sein de la population (pas d’hétérogénéité
interindividuelle, a et b) et des probabilités de survie et de reproduction estimées par un modéle de mélange comprenant deux
classes d’hétérogénéité interindividuelle latentes (c et d) chez les femelles dans la population d’éléphants de mer de I'ile de
Marion. Probabilités de survie (a et c) et de reproduction (b et d) suivant le recrutement (estimations dge-spécifiques) et lors
des occasions ultérieures chez les individus expérimentés (EB). La classe A est représentée en jaune, la classe B est représentée
en orange. D’apres Oosthuizen et al. (2019).

Perspectives

Ce projet de recherche m’a permis de mesurer I'importance de I’hétérogénéité interindividuelle dans
la réponse démographique des populations a leur environnement. Cette hétérogénéité peut étre a
I'origine de trajectoires de vie trés contrastées susceptibles de modifier rapidement la structure des
populations, en terme d’age et/ou de performances démographiques. Cependant, cette hétérogénéité
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reste difficile a décrire de maniere empirique. Cette part d’hétérogénéité latente qui est non
observable, non quantifiable, complique I'identification des mécanismes écologiques sous-jacents. Si
la modélisation offre de nombreux outils pertinents, cette observation m’incite également a améliorer
la description de I’hétérogénéité phénotypique dans les suivis a long terme de populations. Il s’agira
notamment de rechercher de nouvelles mesures pour mieux quantifier, et si possible réduire
I'incertitude sur I'état réel des individus en milieu naturel (voir Partie 2, point 1).

Par ailleurs, cette étude illustre le r6le majeur de la croissance et de la masse (ou de la taille) dans les
transitions entre les stades de vie (recrutement) et dans les performances démographiques (survie,
reproduction). Contrairement aux oiseaux ou la taille adulte est atteinte au cours de la premiére année,
la taille adulte n’est atteinte qu’aprés le recrutement chez les mammiféres. Ce temps de croissance
long par rapport au cycle de vie génére une plus grande variabilité de la taille et un effet plus marqué
sur les performances de reproduction. Et cette dépendance aux conditions de croissance est amplifiée
chezI’éléphant de mer qui est un « capital breeder » extréme qui doit faire face a une période de jeline
total pendant I'élevage des jeunes. Ainsi, la masse de la mére va conditionner a la fois le succes
reproducteur de la meéere et la survie et le recrutement ultérieur du jeune. Chez les espéces
ectothermes, la croissance peut étre considérée comme continue tout au long de la vie, ce qui produit
des différences de taille encore plus marquées entre les individus. Et ces différences sont susceptibles
de s’accentuer au cours de la vie, selon les stratégies de croissance adoptées. L'investissement dans la
croissance devient donc un enjeu a part entiére tout au long de la vie, qui rentre en compétition avec
I'investissement dans la survie et la reproduction. Mon projet de recherche sur les salmonidés s’inspire
de ce constat et vise a relier les trajectoires de vie du saumon atlantique avec les conditions de
croissance (voir Partie 2, point 2) et a regarder la migration partielle chez la truite commune comme
une stratégie de croissance alternative (voir Partie 2, point 3).
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PARTIE 2

--- les années salmonidés ---

2013-2019
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Depuis mon recrutement a I'INRA au sein de 'lUMR ESE en 2013, mon projet de recherche porte sur
|’étude de la dynamique de population des salmonidés migrateurs face aux changements de
I’environnement, avec un regard vers la gestion. Une collaboration étroite avec mes collegues de
I’équipe CREA m’a permis d’acquérir rapidement les principaux éléments de la biologie et de I'écologie
des salmonidés, me permettant de poser les bases de mon projet de recherche tout en adaptant mes
outils statistiques en fonction des particularités du cycle de vie des salmonidés. Jai aussi
progressivement pris en main les données récoltées dans le cadre de I'Observatoire de Recherche en
Environnement sur les Poissons Diadromes dans les Fleuves Cotiers (ORE DiaPFC) dont I'objectif est
d’étudier I'évolution des populations de poissons grands migrateurs sous l'effet des changements
environnementaux qui affectent ces cours d’eau. Cet observatoire supporte notamment le suivi a long
terme de plusieurs populations de salmonidés migrateurs en France, dont les populations de I'Oir
(Manche) et du Scorff (Morbihan). Mon projet c’est notamment développé a travers deux programmes
européens INTERREG auxquels j'ai étroitement contribué en tant que co-leader de work-packages
(MORFISH 2013-2015 et SAMARCH 2017-2021) et que co-leader d’un consortium de 10 partenaires
académiques et gestionnaires francais et anglais (SAMARCH). Les résultats présentés ci-dessous
reposent en partie sur le travail de deux étudiants de Master 1, de quatre étudiants de Master 2, de
trois doctorants et de trois post-doctorants que j’ai co-encadrés.

Le saumon atlantique (Salmo salar) et la truite de mer (la forme migratrice anadrome de la truite
commune Salmo trutta) sont deux espéeces de salmonidés ayant des écologies proches et vivant en
sympatrie dans les petits fleuves cotiers de Bretagne et Normandie, et largement distribués a I'échelle
de I’Atlantique nord, du Portugal a la Norvege. Ces poissons migrateurs anadromes ont un cycle de vie
partagé entre I'eau douce (reproduction et croissance des juvéniles) et la mer (croissance et
maturation). La migration offre une opportunité de croissance forte, bénéfique pour la fécondité qui
est dépendante de la taille, au prix d’un risque de mortalité fort en mer. Saumons et truites ont des
stratégies de migration et de reproduction différentes, ce qui génére des histoires de vie contrastées
entre les deux espeéces (Figure 13). La migration est obligatoire chez les femelles saumons, qui migrent
vers des zones de grossissement lointaines (Féroés, Groenland). Elle est facultative chez les males qui
peuvent se reproduire sans avoir effectué de séjour en mer. Les saumons anadromes sont
majoritairement sémelpares, peu d’individus survivent a la reproduction. Chez la truite, la migration
est facultative, ce qui génere une grande diversité d’histoires de vie et de tailles. Les truites résidentes
qui passent leur vie en riviére sont de petite taille. Certaines truites peuvent migrer quelques semaines
en estuaire, alors que les truites de mer (migrantes), qui passent plusieurs mois dans les eaux cétiéres,
atteignent vite de grandes tailles. Cette espéce étant itéropare, des adultes de méme taille peuvent
avoir des histoires de vie tres différentes (ex : jeune truite de mer, ou truite résidente agée).

Ces especes ont subi un fort déclin depuis le début du XXe siécle a I’échelle de I’Atlantique nord, et les
moratoires de péche imposés dans les années 1990 n’ont pas permis de rétablir les abondances
passées de saumon. De telles modifications de I'abondance et de la structure des populations, qu’elles
soient d’origine plastique ou génotypique, interrogent sur la capacité des salmonidés a faire face aux
changements en cours, et soulévent des enjeux de conservation et de gestion de ces espéeces
exploitées.
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Figure 13. Comparaison des cycles de vie du saumon atlantique et de la truite commune. En vert : phase de croissance et de
reproduction en eau douce, en turquoise : phases de migration et en bleu marine : phase de croissance et de maturation en
mer.

Les populations sont des ensembles hétérogenes d’individus, caractérisés par des histoires de vie
différentes et des réponses contrastées aux changements de I'environnement. Au cours de mes
travaux antérieurs, j'ai acquis la conviction que cette hétérogénéité interindividuelle, générée par
différents compromis évolutifs entre traits d’histoire de vie, devait étre décrite et prise en compte pour
comprendre la dynamique des populations de salmonidés dans un environnement changeant.
Cependant, tous ces effets n’auront pas nécessairement la méme importance ni les mémes
conséquences sur la dynamique et la résilience des populations. J'ai donc entrepris de relier les
approches individuelles et populationnelles afin de comprendre la réponse des populations a
différentes perturbations de leur environnement. J'ai appliqué cette approche a différentes échelles
spatiales et temporelles pour réponde a des enjeux de connaissance et de gestion différents chez la
truite de mer et le saumon atlantique. De par leurs similitudes et leurs différences, le saumon et la
truite sont donc pour moi deux modeles d’étude complémentaires et intéressants a comparer.

Mon projet s’est structuré autour de trois axes de recherche, que je vais détailler dans cette partie :

- 1 : Réduire l'incertitude sur les observations empiriques, pour améliorer la description de
I’hétérogénéité interindividuelle,

- 2 : Mettre la croissance au coeur du cycle de vie du saumon, pour mieux comprendre les contraintes
sur les principales transitions démographiques,

- 3 : Reconnaitre la migration partielle chez la truite commune, pour mieux prendre en compte la
diversité du cycle de vie.
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Les programmes de suivis a long terme des populations en milieu naturel présentent un grand intérét
pour I'écologie et la gestion (Clutton-Brock and Sheldon 2010). Cependant, les modeles de dynamique
de population et d’évaluation de stocks ne seront jamais meilleurs que les données utilisées pour les
paramétrer. Ceci tient en partie au fait que les données collectées sur le terrain sont des observations
imparfaites de I'état réel des individus (Genovart et al. 2012). Réduire I'incertitude sur les données
empiriques, par la modélisation ou le raffinement des méthodes d’observations, est nécessaire pour
améliorer notre compréhension des processus écologiques.

Estimer 'abondance

Connaitre I'abondance est peut-étre la premiére question qui vient en téte lorsque I'on évoque I'état
d’une espece ou d’une population. Le statut de conservation d’'une espece ou d’une population repose
pour tout ou partie sur la tendance temporelle de I'abondance, comme par exemple le classement sur
la liste rouge des espéces menacées de I'UICN. Les gestionnaires demandent a connaitre I'abondance
et satendance temporelle pour ajuster les prélevements d’individus et proposer des actions de gestion
adaptées, ils souhaitent également prédire I'abondance future pour prioriser les actions a mettre en
ceuvre. Estimer I'abondance est également une préoccupation des scientifiques. Notamment, |'étude
de la dynamique des populations vise a identifier des mécanismes écologiques et démographiques
responsables de changements dans la structure et le nombre d’individus composant les populations.

Prédire I'effet de la gestion sur 'abondance de saumons

La Sélune, un des quatre cours d’eau de la baie du Mont Saint Michel, est caractérisée par la présence
de deux grand barrages dont |'arasement vient de débuter en 2019. Elle est fréquentée par une
communauté de poissons diadromes (saumon, truite de mer, anguille, lamproies et aloses) sur un
linéaire réduit de son cours principal (14 km) en raison de la présence de ces deux grands barrages.
L'arasement des barrages devrait permettre a toutes ces espéces de coloniser les parties amonts de la
Sélune. En particulier, les gestionnaires s’interrogent sur I'abondance future — potentielle — de la
population de saumons sur la Sélune, notamment pour des raisons halieutiques. Il est important dans
ce contexte de pouvoir prédire avec précision (i) les surfaces d’habitats favorables au saumon apres
retrait des barrages et (ii) évaluer la production en smolts de toutes ces zones et le gain de saumon
adultes potentiellement disponibles pour la péche. Comme en riviére I’habitat détermine la capacité
d’accueil en juvéniles, I'abondance de saumon est généralement estimée a partir d’une description
fine des habitats par une prospection a pied de la riviere (Bardonnet and Bagliniere 2000). Cependant,
cette approche n’est ni adaptée pour des études a large échelle, ni applicable sur des secteurs ou le lit
de la riviere n’est pas accessible, comme c’est le cas pour un lac de barrage. En se reposant sur les
relations entre la pente, I’'hydrologie et la structure du lit de la riviére, nous avons construit un modele
simple pour estimer la surface potentielle d’habitat favorable pour les juvéniles saumons (Figure 14).
Nos estimations suggerent que I'arasement des barrages de la Sélune pourrait multiplier par trois la
surface d’habitat favorable et produire de 400 a 2400 saumons adultes supplémentaires, selon les
conditions de survie en mer (Forget et al. 2018). Plus généralement, ce modeéle pourrait constituer un
outils simple et pertinent pour les gestionnaires.
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Figure 14. Estimation du pourcentage d’habitat favorable pour les juvéniles de saumon en fonction de la pente et de la largeur
de la riviere. Les habitats les plus favorables sont les zones de radiers et de rapides, caractérisés par une forte pente et une
faible largeur. D’aprés Forget et al. (2018).

Coupler observation et modélisation pour estimer I'abondance

A travers la France, une cinquantaine de stations de comptage des poissons migrateurs amphihalins
(STACOMI) ont été mises en place pour obtenir des informations sur les flux de poissons migrateurs.
Ces stations, bien que tres informatives, ne permettent souvent d'obtenir qu'une observation partielle
des flux de poissons (couverture du dispositif d'observation inférieure a la largeur/hauteur du cours
d'eau, présence d'un bras de contournement ou d'un bief, efficacité du dispositif dépendante du débit
ou de la turbidité). Les effectifs dénombrés sont donc inférieurs aux différents des flux réels de
poissons donc l'interprétation et la comparaison spatio-temporelle des données issues de ces stations
de comptage est délicate. Par ailleurs, le contexte national de gestion des poissons migrateurs, défini
par la Stratégie nationale de gestion des poissons migrateurs amphihalins (STRANAPOMI), impose aux
gestionnaires d'améliorer le suivi des populations et des captures. Pour répondre a ces limitations,
nous avons proposé des outils pour estimer I'efficacité de détection des systémes d'observation en
place et I'abondance des poissons (flux migrants). Une approche reposant sur le couplage de deux
systemes d’observation indépendants a été développée par Clarisse Boulenger, que j'ai co-encadrée
pendant son post-doctorat sur le projet TOOLBOX (2016-2018, financement AFB). Nous proposons une
solution technologique (caméra acoustique) a déployer lors d’expérimentations temporaires sur les
stations de comptage, en complément des méthodes d’observation en place. Suite a une période de
couplage de quelques mois des deux systémes d'observation, les données issues des deux dispositifs
de comptage sont couplées et utilisées dans un modele hiérarchique bayésien pour estimer le flux de
migration et la probabilité de détection du dispositif existant et de la caméra acoustique. Aprés une
phase de travail sur des données simulées, I'approche et sa transférabilité ont été validées par des
tests menés sur la Touques (Normandie) pour le suivi de la migration des anguilles argentées, et sur la
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Sélune (Normandie) pour le suivi de la migration des saumons atlantique. Une formation sur
|'utilisation de la boite a outils a été proposée aux gestionnaires, et un article scientifique est en cours
de rédaction.
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Figure 15. Diagramme représentant la structure du modéle hiérarchique bayésien d’estimation d’abondance a partir du
couplage de deux systemes d’observation indépendants. Les boites grises foncées représentent les données, les boites grises
claires représentent les parametres d’intéréts qui sont estimés par le modeéle. D’aprés Boulenger et al. (en préparation).

Automatiser 'analyse de données

Les sonars multi-faisceaux a tres haute fréquence, ou caméras acoustiques, permettent d'obtenir des
images de poissons sur lesquelles des caractéristiques morphologiques et comportementales peuvent
étre extraites, méme en eau turbide (Figure 16). Ces techniques d'imagerie optique innovantes sont
actuellement utilisées ponctuellement par les chercheurs et les gestionnaires pour compter les
poissons migrateurs. Elles produisent une tres grande quantité d’images et requierent a ce jour un
dépouillement manuel fastidieux et colteux, limitant fortement le développement et les applications
de cette technologie pourtant prometteuse. Pour aller plus loin et contourner ces verrous, nous avons
le projet d’appliquer les techniques d’apprentissages supervisés (deep learning, réseaux de neurones
profonds) pour obtenir une classification automatique des objets enregistrés. |l s’agira dans un premier
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temps de discriminer les objets qui sont des poissons des objets qui ne sont pas des poissons. Dans un
second temps, nous rechercherons a identifier les espéces de poissons en fonction de critéres
morphologiques (taille, forme...) et comportementaux (direction, ondulation, vitesse de passage...). Ce
projet CNN ARIS (2019-2020, financement AFB) fait I'objet du post-doctorat de Guglielmo Fernandez
Garcia et est mené en collaboration avec Frangois Martignac (INRA, UMR ESE) et Thomas Corpetti
(CNRS, UMR LETG), spécialiste du traitement informatique et mathématique d’'images. Nous comptons
beaucoup sur ce projet pour étendre temporellement et spatialement notre champ d’investigation.

Figure 16. Image enregistrée par une caméra acoustique ARIS sur la Sélune a Ducey. La fléche indique la position d’'un saumon
atlantique. Les formes figurant sur le reste de I'image sont les échos renvoyés par le fond de la riviere. Les chiffres indiquent
la distance (en metre) a la caméra.

Décrire les phénotypes

Les salmonidés sont caractérisés par une grande diversité d’histoires de vies, mais leur étude est
souvent limitée par I'observation imparfaite de I'état réel d'un individu dans la nature. Malgré la qualité
des suivis a long terme des salmonidés sur les riviéres index de I’Oir et du Scorff (ORE DiaPFC), certains
traits d’histoire de vie demeurent difficiles a quantifier, tels que le sexe, le stade de maturation et la
fécondité. Néanmoins, il s’agit de parametres démographiques essentiels qui ont des implications
directes sur la gestion. En effet, le modéle actuel d’estimation de quotas de péche pour les amateurs
en riviere pour la Bretagne et la Normandie repose sur des estimations de fécondité et de sexe ratio
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qui n"ont pas été mises a jour depuis 1996. Pourtant nos études ont mis en évidence de grandes
variations dans les principaux traits d’histoire de vie depuis les 30 dernieres années. Ce constat m’a
donc amené a rechercher de nouvelles approches pour améliorer la connaissance et la compréhension
de ces traits sur nos sites d’étude.

Estimer la taille des poissons sans les capturer

Comme mentionné précédemment, les caméras acoustiques sont de plus en plus utilisées pour I'étude
des communautés de poissons en riviére et en lacs. Ces approches permettent un suivi in-situ sans
avoir recourt a la capture des poissons. Elles constituent a ce jour le seul moyen de pénétrer la colonne
d’eau sur de longues distances, méme lorsque la turbidité est élevée. Elles offrent une visualisation
précise de la morphologie des poissons et permettent une mesure de la taille des poissons directement
sur les images. A ce jour, les images enregistrées dans le cadre de suivis scientifiques sont entierement
traitées a la main pour mesurer, identifier et compter les poissons. En particulier, la mesure de la
longueur des poissons constitue un parametre extrémement important pour l'identification des
espéces et pour renseigner la structure de taille et/ou d’dge des populations étudiées. Il existe une
corrélation forte entre la longueur réelle des poissons et la longueur des poissons estimée a partir des
images des caméras acoustiques (Burwen et al. 2010). Cependant, peu d’études se sont intéressées a
la précision de la mesure et aux variables susceptibles d’affecter cette précision. Nous avons abordé
cette question dans le cadre d’un travail mené au cours de la thése de Frangois Martignac (UMR ESE).
Nous avons mis en évidence une forte variabilité de la mesure de la longueur sur les images
acoustiques pour un méme individu, ainsi qu’un effet opérateur (Daroux et al. 2019). L’expérience
permet a I'opérateur d’améliorer la sélection des images et de réduire la variabilité de la mesure. Pour
réduire 'incertitude de la mesure, nous recommandons d’effectuer des mesures répétées pour un
méme individu. Ainsi, 3 a 5 mesures par poisson semble étre un bon compromis entre la précision de
la mesure (+/- 3.1 cm en moyenne pour des poissons mesurant entre 51.0 et 67.3 cm) et le temps de
traitement. Ce travail méthodologique souligne I'importance de la standardisation des protocoles
d’acquisition et de traitement des données, et met en lumiere la difficulté d’appropriation de tout
nouvel outil. La quantification de ces limites nous permet de proposer des recommandations a
destination des chercheurs et des gestionnaires utilisant cette technologie innovante.

Retracer la croissance passée des poissons

Etant donnée I'extréme difficulté d’échantillonner des salmonidés en mer, tout suivi individuel est
guasiment impossible pendant la phase marine, ce qui explique le manque flagrant de connaissance
sur cette phase du cycle de vie. L'examen des structures calcifiées, qui sont des marqueurs naturels
enregistrant I’histoire de croissance des individus, constitue une approche alternative pour étudier la
vie en mer des salmonidés. Les analyses de rétro-calcul permettent potentiellement d’estimer la taille
gu’avait un individu a n’importe quel age, méme lorsqu’aucune observation antérieure directe n’est
disponible (Francis 1990). Les os, les otolithes et les écailles de poissons peuvent étre utilisées pour
I’étude de la croissance. Si I'analyse des écailles semble étre la méthode la moins précise, les écailles
ont I'avantage de pouvoir étre collectées facilement sans nécessiter la mise a mort du poisson.
D’ailleurs, des écailles de salmonidés ont été collectées en routine sur un grand nombre de riviéres en
France et a I'étranger, et la ré-analyse de ces collections est actuellement en cours dans plusieurs
équipes de recherche. Au cours de son stage de master 1, Violette Sylve (2019) a sélectionné dans la
littérature et appliqué différents modeles de rétro-calcul de la taille a partir des écailles de saumon
atlantique prélevées sur le Sorff. Un petit échantillon de poissons marqués (identification individuelle
par pit tag) dont les écailles et la taille ont été relevées a la fois au stade smolt (lors de la migration
vers la mer) et au stade adulte (lors du retour en riviere) a permis de discuter la robustesse des
différents modeles et de proposer des recommandations pour améliorer les estimations. Ces étapes
de validation ont notamment recommandé [I'utilisation de modeéles utilisant une interception
biologique pour le rétro-calcul des longueurs de smolts. Cette approche va permettre d’améliorer
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notre connaissance des conditions de croissance en mer au cours des 30 derniéres années et faciliter
la prise en compte explicite de la croissance dans I'étude de la dynamique des populations de saumon.
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Figure 17. Taille estimée d’un poisson marqué lors de son séjour en mer pour chaque circuli de I'écaille, depuis le départ en
mer jusqu’a sa capture lors du retour en riviéere. Les estimations produites par les différents modéles sont présentées. La croix
rouge indique la taille de ce poisson telle que mesurée lors de sa capture au state smolt. A droite : photo d’une écaille de
saumon ayant passé deux hivers en mer capturé sur la Sélune.

Sexer les salmonidés

On observe chez les salmonidés des trajectoires d’histoire de vie trés contrastées entre les males et
les femelles. Par exemple, dans nos populations 80% des saumons ayant passé deux années en mer
sont des femelles. Pourtant le dimorphisme sexuel n’est observable seulement pendant quelqyes mois
a l'approche de la reproduction. Une question est de savoir si le sexe des saumons pouvait étre estimé
a partir de caractéres sexuels secondaires (longueur machoire vs longueur fourche). Cela a été tenté
lors du stage de Master 1 de Florent Rabault (2016), que j'ai dirigé en collaboration avec Frédéric
Marchand (U3E) a partir de I'analyse des données biométriques collectées sur les saumons adultes du
Scorff. Il en ressort que ces données biométriques ne permettent pas de discriminer les males et les
femelles adultes revenant en riviere avant le mois d’ao(t. L’analyse a été étendue aux autres riviéres
de I’ORE DiaPFC (Nivelle et Bresle) et confirme cette limitation. Sur le Scorff, nous avons identifié une
augmentation de la proportion de femelles depuis 1994 parmi les poissons capturés a I'automne. Ce
résultat interroge sur une modification réelle du sexe ratio ou un changement dans les périodes de
migration des males et des femelles. D’autres approches seront donc nécessaires pour obtenir des
estimations fiables et complétes du sexe ratio chez les salmonidés. Par exemple, des tests préliminaires
menés sur le Scorff et la Tornionjoki (Finlande) ont montré que I'examen échographique permet de
sexer de maniere fiable les saumons adultes des le mois de juin, avant que les caractéres sexuels
secondaires ne se développent.

En parallele, nous avons également considéré une approche de biologie moléculaire pour déterminer
le sexe des saumons et des truites, basée sur la recherche d’un marqueur génétique du sexe a partir
d’un échantillon de nageoire ou d’écaille. Cette approche permet d’analyser a la fois des tissus
contemporains et des tissus anciens et s’applique a tous les stades du cycle de vie. Elle est actuellement
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mise en ceuvre pour sexer 10 000 a 15 000 salmonidés échantillonnés entre 1980 et 2018 sur trois
rivieres francaises et sur deux rivieres anglaises dans le cadre du projet SAMARCH (2017-2021,
financement UE INTERREG). Ce projet nous apportera une meilleure description de la structure des
sexes de nos populations d’études et nous offrira la possibilité de comparer explicitement les réponses
des males et des femelles aux contraintes de |I’environnement.

Quantifier la fécondité des femelles

La fécondité est habituellement estimée en fonction de la taille de la femelle, a partir de relations
empiriques établies entre le nombre d’ovules et la longueur du poisson (la ponte est alors sacrifiée).
Ces relations sont variables entre années et entre rivieres mais peu de données sont disponibles pour
guantifier ces variations. En particulier, la diminution progressive de la taille des saumons adultes au
cours des 30 dernieres années (Bal et al. 2017) interroge : la fécondité a-t-elle diminué proportion-
nellement a la taille ? Ou les femelles parviendraient-elles a compenser cette diminution de taille par
un investissement gonadique supérieur afin de maintenir une fécondité stable ? Je pense que
I’échographie peut offrir une solution quantitative fiable grace a un protocole d’acquisition de données
calibré au laboratoire. Pour ce projet, j’ai fait appel aux compétences en analyse d’'image de Guyléne
Collewet (UR OPAALE, IRSTEA), pour monter le projet FishEgg (2017-2018, financement AFB-IRSTEA).
Ce projet a pour but de développer un protocole d’estimation de la fécondité des salmonidés (volume
de la gonade, taille et nombre des ovules) en routine sur le terrain a partir de techniques d’imagerie
médicale (échographie, Figure 18). Pour cela, nous avons comparé le volume de gonades estimé a
partir d’'une reconstitution 3D d’'images IRM et estimé a partir d'images échographiques sous différents
protocoles d’acquisition (hombre et position des images). Un article scientifique est en cours de
rédaction.

-
estomac

gonade

Figure 18. Visualisation des organes internes chez la truite arc en ciel : dissection (gauche) et échographie (droite). Le rectangle
gris représente la position de I’échographie (coupe transversale) par rapport au poisson.

Quantifier la maturation précoce chez les tacons

Chez le saumon atlantique, certains jeunes males peuvent maturer en riviére et se reproduire avec les
femelles anadromes. La distribution de cette stratégie de reproduction alternative est trés variable
dans le temps, dans I'espace, et en fonction de I’dge (Bagliniére and Maisse 1985, Myers et al. 1986).
Pourtant, il existe tres peu d’études empiriques proposant une quantification précise de la maturation
précoce et ce phénotype est tres rarement pris en compte dans les modeles de dynamique de
populations de saumons. Sur le terrain, la maturation précoce est traditionnellement recherchée en
pressant légerement les flancs des tacons pour voir s’il y a production de laitance (sperme). Cependant,
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tous les males précoces ne produisent pas de laitance au moment de la capture (stade de maturation
insuffisant). C’'est ainsi que sur le terrain, a partir de I'aspect général du poisson, les opérateurs
suspectent parfois la maturation chez des tacons ne produisant pas de laitance. Mais les chercheurs
sont généralement peu enclins a utiliser cette expertise dans leurs analyses par peur d’erreurs de
diagnostic et de biais entre opérateurs. Face a la nécessité de réduire l'incertitude des données
empiriques, I'évolution récente des techniques d'imagerie médicale offre de nouvelles possibilités
d'évaluer la maturation précoce chez les tacons. Ainsi, j'ai mené une étude comparant |'examen
phénotypique traditionnel (externe) et I'examen échographique (interne) de 850 tacons
échantillonnés sur I’Oir (Nevoux et al. 2019b). Un opérateur entrainé conduit I'examen échographique
pour évaluer la maturation en 5 secondes (Figure 19). Nous avons montré une trés grande variabilité
interannuelle dans la proportion de males matures produisant de la laitance au moment de la capture,
alors que les dates de captures étaient identiques. Ce résultat illustre la difficulté d’obtenir une
guantification précise et comparable de la maturation précoce avec I'approche phénotypique.
L’échographie offre une approche alternative plus objective qui devrait pouvoir étre facilement
transférable sur d’autres rivieres.

Figure 19. Evaluation de la maturité précoce chez les tacons de I’Oir, & partir du phénotypique (colonne de gauche) et & partir
d’images échographiques (colonne de droite) : a) tacon immature, b) tacon mature ne produisant pas de laitance (mdle
précoce), et c) tacon mature produisant de la laitance (mdle précoce). Sur les images échographiques, la téte du poisson est a
gauche mais non visible, le flanc gauche est localisé vers le bas de I'image et le flanc droit vers le haut. Les gonades sont
identifiées par la lettre « G ». D’aprés Nevoux et al. (2019b).
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Le déclin du saumon atlantique est attribué a I'impact combiné des activités humaines en eau douce
(construction de barrages, dégradation de la qualité de I’eau et des habitats, espéces invasives...) et en
mer (péche excessive sur les zones de grossissement). A cela s’ajoute l'influence du changement
climatique qui se traduit par une augmentation de la température et une perturbation des débits des
cours d’eau et qui serait a I'origine d’'une modification profonde de la composition des communautés
planctoniques dans I’Atlantique nord (Beaugrand and Reid 2003, Mills et al. 2013). Mais les causes de
mortalité dans le milieu marin sont mal connues en raison de la difficulté de suivre la répartition et le
comportement des saumons en mer. Par ailleurs, ces déclins d’abondance sont accompagnés par une
diminution de la durée du séjour en mer et de la taille des saumons (Summers 1995, Otero et al. 2012,
Jonsson et al. 2016, Erkinaro et al. 2018). Ces changements phénotypiques des traits d’histoire de vie
entrainant des modifications profondes de la structure et donc potentiellement de la dynamique des
populations. Dans un premier temps, je présenterai un modele de cycle de vie centré sur la phase
marine qui modélise explicitement les principales étapes du cycle de vie du saumon en mer. Cet outil
permet d’inférer sur les processus démographiques responsables des dynamiques observées a
I’échelle de tout le nord de I'océan Atlantique. Il offre également la possibilité d’étudier I'influence de
facteurs environnementaux agissant a différentes échelles spatio-temporelles sur la variabilité de la
survie en mer.

Chez les organismes ayant une croissance continue tout au cours de la vie, la croissance et
indirectement la taille corporelle (plus que I'dge), sont des traits majeurs qui déterminent les
principales transitions du cycle de vie. Chez les salmonidés, des seuils physiologiques liés a la croissance
(en partie déterminés génétiquement) semblent controler la smoltification et la migration en mer,
ainsi que la maturation (Hutchings and Jones 1998). Typiquement, les individus qui grandissent vite
smoltifient plus tot et/ou ont une maturation plus précoce que les individus qui grandissent lentement.
On sait aussi que la taille des smolts est un bon indicateur de la survie en mer ol la mortalité lors des
premieres semaines en mer est fortement dépendante de la taille. Enfin, la fécondité des saumons
anadromes est proportionnelle a la taille des individus. Mais si un long séjour en mer permet d’acquérir
une grande taille, le fort risque de mortalité associé ne permet pas toujours d’optimiser la fitness. Par
ailleurs, chez ces especes ectothermes la croissance dépend de la température. Il est donc attendu que
le changement climatique perturbe directement le métabolisme et la croissance des poissons. Comme
décrit par la théorie des histoires de vie (Stearns 1976), les trajectoires de vie individuelles résultent
de compromis évolutifs pour I’allocation d’énergie entre ces différents traits d’histoire de vie. Ces traits
n’étant pas indépendants, il semble donc nécessaire de prendre en compte la fagon dont ils
interagissent pour comprendre la réponse des individus aux variations de leur environnement. Ainsi la
croissance, en tant que trait d’histoire de vie et moteur des transitions démographiques, doit étre
replacée au cceur du cycle de vie du saumon. Je présenterai mes travaux pour décrire la croissance, via
I’observation de la taille individuelle et ses variations spatio-temporelles en lien avec les conditions de
I’environnement. J'aborderai les compromis entre traits a travers I'étude des répercussions de la
croissance sur les stades de vie ultérieurs et les performances démographiques des saumons. Enfin, je
discuterai la perspective d’un modele de cycle de vie structuré par la taille.

Un modele de cycle de vie centré sur la phase marine

Un modele unique pour tous les saumons de I’Atlantique nord

La péche en mer du saumon est gérée au niveau international a I’échelle de grands complexes de stocks
(Figure 20) sur la base de modeéles d’« abondance pré-pécherie » (pre-fishery abundance model, PFA),
sous I'égide du Conseil International pour I'Exploration de la Mer (CIEM). Cependant, ces modéles
halieutiques ont des structures différentes pour chaque complexe de stocks et sont spatialement

37



Synthése de I'activité de recherche en vue de I'obtention du dipléme de I’'HDR — Marie Nevoux (2019)

indépendants. lls n"apportent pas d’'information sur les facteurs écologiques qui régulent I'abondance
des stocks. Si le déclin généralisé des stocks a initialement été attribué a la surpéche sur les zones de
grossissement (Groenland, Féroés), les moratoires sur la péche en mer n’ont pas permis de retrouver
les abondances passées et pointent les limites de nos connaissances. Maxime Olmos a développé dans
sa these (2016-2019) une approche jointe et homogéne entre les 24 unités de stocks différentes de
I’Atlantique nord afin de séparer les effets démographiques de la péche et de I'environnement a
I’échelle de I’Atlantique nord, dans le cadre d’'une modélisation hiérarchique Bayésienne (Figure 21).
La paramétrisation de ce modele repose sur des estimations d’abondance de retours d’adultes
agrégées a I'échelle de chaque unité de stock. Cette thése a été pilotée par Etienne Rivot (UMR ESE),
en collaboration avec Etienne Prévost (UMR ECOBIOP) et moi-méme. J'y apporte une expertise en
écologie et en démographie. Nous avons montré que le déclin des populations de saumon entre 1971
et 2014 peut étre expliqué par une diminution généralisée de la survie en mer et de I’age a maturation
(Figure 22). De plus, les variations temporelles synchrones entre les unités de stocks nord-américaines
et européennes suggerent que des facteurs environnementaux communs, affectant les zones
d’alimentation communes aux stocks d’Amérique du Nord et d’Europe du Sud, sont a I'origine des
changements observés (Olmos et al. 2019). Ce patron semble renforcé par la proximité spatiale des
unités de stocks qui sont susceptibles d’avoir des routes de migration similaires.
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Figure 20. Unités de stocks définies par le groupe de travail sur le saumon de I’Atlantique du CIEM (WGNAS). Les boites
indiquent les principales pécheries en mer opérant sur des mélanges de stocks : Groenland Ouest, Labrador et Terre Neuve,
Saint-Pierre et Miquelon et Féroé. D’apres Olmos (2019).
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Figure 21. Structure du modeéle de cycle de vie du saumon atlantique pour 24 unités de stocks réparties en trois complexes de
stocks (Amérique du nord, Europe du sud, Europe du nord) reliés par différentes sources de co-variation. Les parametres
d’intérét sont la survie post-smolt et la probabilité de maturer apres le premier hiver (orange). D’aprés Olmos (2019).
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Figure 22. Estimations de la survie post-smolt des saumons pour chaque unité de stock des complexes de stocks d’Europe du
sud (a), d’Europe du nord (b) et d’Amérique du nord (c). Estimation de la probabilité de maturation aprés un an en mer, par

complexe de stocks (d). D’aprés Olmos (2019).
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Relier la survie en mer et I’environnement

Pour aller plus loin, nous avons analysé dans la thése de Maxime Olmos comment les conditions
environnementales (température de surface de la mer, indice de production primaire, oscillation nord
atlantique) rencontrées par les saumons dans différents domaines spatio-temporels au cours de leur
migration peuvent expliquer les variations de survie en mer. L'objectif étant de séparer I'effet des
facteurs locaux qui agissent indépendamment sur chaque population, de I'effet de facteurs globaux
qui impactent plusieurs populations simultanément et synchronisent ainsi leurs dynamiques. Nous
avons mis en évidence une tendance commune aux 13 unités de stocks d’Europe du sud et d’Amérique
du nord, qui explique 37% de la variabilité temporelle de la survie en mer. Cette variabilité est en
grande partie expliquée par la variabilité de la température sur des domaines partagés par plusieurs
stocks (Olmos et al. soumis). Ce résultat appui I’hypothese d’une réponse des populations de saumons
a des changements environnementaux profonds affectant I'Atlantique nord, et impactant
simultanément des populations issues de rivieres éloignées.

En répondant au challenge de proposer une structure de cycle de vie unifiée a I’échelle de toutes les
unités de stocks de I’Atlantique nord, ce modéle constitue un outil innovant et précieux pour les
gestionnaires. Cependant, il ne modélise a ce jour que des nombres d’individus par stade de vie et ne
permet pas de rendre compte des changements phénotypiques observés, tel que la diminution de la
taille dans les différentes classe d’age. L'étude des différences individuelles en général, et de la
croissance en particulier, doit étre abordées avec d’autres outils et des données complémentaires.

Etude multi-échelle de la taille des jeunes saumons en riviere

La taille des juvéniles est en grande partie conditionnée par les conditions de croissance rencontrées
en riviére au cours du printemps et de I'été suivant I'éclosion des ceufs. Les principaux facteurs
biotiques et abiotiques qui affectent cette croissance sont la date a I’éclosion qui conditionne la durée
de la saison de croissance, la température, le débit, la nourriture disponible qui est elle-méme
dépendante de la température et du débit ou la densité de conspécifiques (Gueguen and Prouzet
1994). Tout changement des conditions locales de I'environnement est donc susceptible d’'impacter la
croissance et la taille des juvéniles. Cependant, il est généralement difficile de prédire la taille des
juvéniles et les résultats des études empiriques sont souvent contradictoires quant aux variables ayant
le plus fort impact. Ceci s’explique en partie par des spécificités locales propres a chaque riviére et a
I'utilisation de variables différentes entre les études. Pourtant, du fait de contraintes physiologiques
fortes sur le métabolisme, on pourrait s’attendre a ce que des variables liées a la température
influencent d’une maniére similaire la taille des juvéniles a une échelle régionale (entre des rivieres
indépendantes mais géographiquement proches). A l'inverse, il est probable que les variables non
reliées a la température agissent de maniére indépendante dans chaque population, en fonction de
caractéristiques locales (par exemple, I'effet de la densité dépendant de la productivité du milieu).

La taille des juvéniles a I’échelle du bassin Manche occidentale

Dans le cadre du projet européen INTERREG France-Manche-Angleterre MORFISH et du post-doctorat
de Stephen Gregory (2013-2015) que j’ai co-encadré avec Jean-Marc Roussel (UMR ESE) et Anton
Ibbotson (GWCT, Angleterre), nous avons étudié les variations temporelles de la taille des juvéniles de
saumons sur trois rivieres de la zone Manche : la Frome (Dorset, Angleterre), le Scorff (Morbihan,
France) et I'Oir (Manche, France). Nous avons analysé conjointement des données taille de juvéniles
échantillonnés selon des protocoles de péche électrique comparables entre les sites d’étude. A I'aide
de modeles mixtes, nous avons comparé |'effet de différentes variables environnementales sur la
variabilité interannuelle de la taille des juvéniles de I'année (tacons 0+). Malgré des différences de
taille moyenne entre les populations, nous avons montré une diminution globale de la taille des
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juvéniles et des fluctuations interannuelles synchrones entre les 3 rivieres (Figure 23). Nous avons
montré que les juvéniles sont plus grand lorsque la température hivernale est élevée, et I'intensité de
cet effet (valeur du coefficient) est similaire pour les trois populations (Gregory et al. 2017). Les
variations temporelles de température étant par ailleurs spatialement corrélées a cette échelle (Figure
23), elles affectent donc la taille de ces animaux ectothermes a une échelle régionale. Par contre, les
juvéniles sont plus petit lorsque la densité de conspécifiques est forte, en interaction avec le débit de
la riviere. Cet effet est cependant spécifique a chaque riviére, ce qui suggére des réponses locales
(Gregory et al. 2017). Ce travail illustre I'intérét d’intégrer explicitement différentes échelles spatiales
pour une meilleure gestion des populations et des écosystemes.

(ww) Yybuan

1995 2000 2005 2010

Figure 23. Variations de la taille des juvéniles de saumon Atlantique, de la densité de juvéniles (DEN) et de la température
hivernale (degrés jours, WDD) sur trois rivieres. La densité et la température sont standardisées par riviére. Données issues
des rivieres Frome (rouge), Scorff (bleu) et Oir (vert) entre 1993 et 2013. D’aprés Gregory et al. (2017).

La taille des juvéniles a I’échelle de la région Bretagne

Al’échelle de la Bretagne, nous avons tenté d’identifier des variables environnementales ayant un réle
écologique fort pour expliquer les variations spatio-temporelles de la taille et de I'abondance des
juvéniles de saumon. Grace a une collaboration avec I'association Bretagne Grands Migrateurs, j’ai eu
acces aux données collectées en Bretagne par les 4 fédérations départementales de péche sur 40
rivieres a saumon. Chaque station de péche est suivie annuellement depuis 5 a 20 ans selon un
protocole standardisé. Cet échantillonnage donne un indice de I'abondance locale et de la taille des
juvéniles. Le stage de Master 2 de David Hotin (2016), auquel j’ai apporté un appui méthodologique,
et co-encadré avec Gaélle Germis, (Bretagne Grands Migrateurs), a permis la bancarisation des
données de péche ainsi que la recherche et I'extraction de 25 variables environnementales
pertinentes. L’analyse de ces données suggere que la densité de juvéniles est affectée par la largeur et
la granulométrie de la station, ainsi que par le débit au printemps et en automne. Cependant, la part
de variance expliquée par 'ensemble de ces effets reste faible (~ 20%), ce qui indique que la majorité
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de la variabilité spatio-temporelle de I'abondance n’est pas prise en compte par des effets régionaux
sur les variables testées. Par ailleurs, on note une diminution faible de la taille (corrigée par I’age) des
juvéniles de saumons en Bretagne au cours de la période d’étude, avec une perte de 4.9 mm (SE =
0.025) par décade en moyenne. La densité de conspécifiques a un effet négatif sur la taille, mais nos
analyses indiquent que I'augmentation de la densité sur certains bassins a un effet plus faible que sur
d’autres (Figure 24). Par exemple, le Couesnon, le Scorff et le Trieux produisent en moyenne peu de
gros tacons, alors que Kergroix et Pont du Roc’h produisent peu de petits tacons. La Penzé, I’Aven et
I’Elorn produisent eux beaucoup de tacons de taille moyenne. Il s’agirait de réponses locales dont
I'intensité est modulée par des caractéristiques spécifiques a chaque riviére.
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Figure 24. Taille moyenne des juvéniles de saumon estimée par riviére en fonction de I'indice d’abondance. Les points gris
représentent les tailles moyennes observées par station de péche et par année.

La taille des juvéniles a I’échelle du bassin versant du Scorff

Enfin, a I’échelle d’un seul bassin versant, le cours principal du Scorff (Morbihan), nous avons exploré
le lien entre environnement et production de juvéniles de saumons. Pour ce faire, nous avons mobilisé
les données biologiques (poissons) et physico-chimiques de I'observatoire ORE DiaPFC. Ce travail a été
mené en collaboration avec Jean-Marc Roussel (UMR ESE) au cours du stage de Master 2 d’Emilie
Guégant (2017). En plus des effets de la température et du débit, qui sont abondamment illustrés dans
la littérature, nous nous sommes intéressés a 'effet de la reconquéte de la qualité de I’eau dans les
cours d’eau de Bretagne depuis la fin des années 1990. Nous avons fait I’'hypothese que la diminution
des concentrations en nitrates a rendu les écosystemes aquatiques moins productifs, avec pour
conséquence une diminution des ressources alimentaires et de la taille des juvéniles de saumon. Nous
n’avons pas détecté d’effet des nutriments sur la taille des saumons au cours des 30 derniéres années
sur le Scorff. En revanche, nous avons mis en évidence un changement phénotypique marqué et
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durable : depuis 2003 les jeunes saumons sont plus petits, et cette diminution est observée pour
chacune des 40 stations suivies (Figure 25). Nous avons aussi mis en évidence une augmentation
concomitante de la densité de juvéniles dans la riviere. Des ressources (alimentation, habitat, ...) per
capita plus faibles a forte densité expliqueraient une croissance individuelle plus faible pour la période
récente. La rapidité et la persistance de ce changement de la structure de la population suggére qu’un
évenement climatique extréme pourrait en étre a I'origine. Nous pensons par exemple a la crue de
I’hiver 2000-2001, qui reste comme un épisode particulierement morphogéne dans les mémoires. Des
analyses complémentaires seront nécessaires pour valider cette hypothese et rechercher un signal

comparable pour d’autres rivieres de Bretagne.
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Figure 25. Changement de la taille moyenne des juvéniles de saumon sur le Scorff au cours du temps (haut), et pour chaque
station (bas) entre les périodes 1993-2002 (rose) et 2003-2016 (bleu).

Répercussions de la croissance juvénile sur les stades de vie ultérieurs

Si la densité de juvéniles affecte le potentiel de croissance, la croissance des juvéniles est attendue
pour avoir un effet en cascade sur les décisions de vie ultérieures et les trajectoires individuelles. En
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particulier, la croissance est considérée comme un facteur déterminant I'age de smoltification et de
migration en mer.

Croissance et dge de smoltification

Dans les populations du sud de I'Europe, on observe une distribution bimodale de la taille des juvéniles
au début du premier hiver. Il a été montré que les individus les plus grands deviendront des smolts au
printemps suivant, alors que les individus les plus petits passeront une année supplémentaire en
riviere (Thorpe et al. 1982). Le projet d’Emilie Guégant, décrit ci-dessus, a mis en évidence une
corrélation négative entre la densité et la taille des juvéniles sur le Scorff. Nous avons mis en évidence
que la croissance plus faible sur la période récente s’accompagne d’un allongement de la durée du
séjour en riviére. Si la proportion de smolts dgés de 2 ans a augmenté dans la population, la taille
moyenne des smolts est quant a elle restée stable dans le temps (Figure 26). Ces changements dans la
stratégie de vie des juvéniles, qu’ils soient d’origine plastique ou génétique, suggérent une réponse
aux variations des conditions environnementales capable de préserver la qualité des smolts produits,
a I'’échelle de la population. Ils interrogent également sur la quantité de smolts partant en mer, en lien
avec une mortalité additionnelle potentiellement engendrée par une année supplémentaire enriviéere.
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Figure 26. Changements de la proportion de smolts de 2 ans (haut) et de la taille moyenne des smolts (bas) de saumon sur le
Scorff entre 1995 et 2016.

Croissance et colt métabolique

Cet allongement de la durée passée en eau douce pourrait étre favorisée par une meilleure survie, liée
a un colt métabolique plus faible, chez les individus ayant une faible croissance. Dans un contexte de
changement climatique, I'augmentation du métabolisme induite par I'augmentation de la température
chez les ectothermes, pourrait donc exacerber ce cout métabolique chez les individus a forte
croissance. Cela suggére des pressions de sélection sur la croissance a I'encontre des individus ayant
les plus forts potentiels de croissance. Nous avons testé cette hypothése a travers I'étude de la
croissance des juvéniles de saumon réalisée dans le stage de Master 2 d’Alice Beaudouin (2014), que
j’ai co-encadré avec Guillaume Evanno (projet SalmoClim ACCAF, piloté par Etienne Prévost, UMR
ECOBIOP, financement INRA). L’analyse a portée sur des données de croissance individuelle issues de
saumons marqués et mesurés lors du premier automne (age 0+) et recapturés lors du deuxiéme
automne (dge 1+) sur la riviere Oir. Nous n’avons pas détecté de lien entre la croissance réalisée
pendant la deuxieme année et la survie au cours du deuxieme hiver chez les juvéniles de saumon de
I’Oir. Cependant, les contraintes imposées par la sélection des données limitent I'analyse a un
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échantillon potentiellement biaisé d’individus ayant survécus au moins 1.5 ans. Cette sélection peut
potentiellement atténuer les différences initiales entre les individus. Malgré la difficulté de mesurer le
potentiel de croissance individuel de fagon empirique, nous pensons néanmoins qu’il serait intéressant
de rechercher une potentielle sélection sur le colt métabolique a un stade plus précoce du
développement des jeunes saumons, lors du premier hiver par exemple.

Taille des smolts et survie en mer

Si la croissance en riviére conditionne en partie la taille des smolts, la taille des smolts est généralement
considérée comme un élément clé pour la survie en mer. De nombreux auteurs s’accordent a dire que
les premiéres semaines de vie en mer constituent la période la plus critique du cycle de vie des
saumons, la majorité de la mortalité ayant lieu généralement en estuaire (Friedland 2000, Thorstad et
al. 2012). A ce stade, les saumons sont soumis a des pressions d’origine naturelle et anthropique
nombreuses, la source de mortalité la plus largement citée étant la prédation. Et puisque les individus
les plus grands seront capable d’éviter les prédateurs ayant une ouverture de bouche réduite, il est
généralement admis que la taille des smolts est un élément déterminant pour la survie des saumons
lors de cette premiéere phase de vie en mer. Pourtant, les résultats des études empiriques disponibles
renvoient des réponses tres contrastées, en partie expliquées par la difficulté d’acquérir des données
pertinentes et par des analyses parfois inadaptées de ces données (Gregory et al. 2018). Sur la riviere
Frome, le marquage intensif de juvéniles de saumons, couplé a un systéme de détection autonome
des poissons marqués, offre une opportunité rare de relier des caractéristiques phénotypiques
individuelles (ici, |a taille au stade smolt) et la probabilité de retour dans la riviere natale. A partir d’'un
modele a espace d’état prenant en compte l'incertitude sur le processus d’observation, nous avons
mis en évidence une grande variabilité interannuelle dans les taux de retours, et un effet positif de la
taille du smolt sur la probabilité de retour aprés un an passé en mer (Figure 27). Ainsi, la probabilité
de retour passe de < 1% a 3.5% pour une taille au stade smolts passant de 120 a 160 mm (Figure 27,
repéeres rouges). A noter que dans cette étude, le taux de retour estimé n’est pas une mesure directe
de la survie en mer. Il est le résultat de la combinaison de la probabilité de survivre, de maturer aprés
un an de vie en mer et de revenir dans la riviere natale, ce qui explique la faiblesse des valeurs
estimées. Ce résultat est néanmoins préoccupant étant donné que la taille des saumons juvéniles de
la Frome suit une tendance décroissante (Gregory et al. 2017). Dans ce contexte, il est recommandé
gue des actions de gestion soient menées en riviére pour maximiser le nombre et la taille des smolts.
Ce travail est issu d’une collaboration avec Stephen Gregory (GWCT) menée dans le projet SAMARCH.
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Figure 27. Estimation du taux de retour des saumons de la Frome ayant passé un an passé en mer. Estimations par cohorte de
dévalaison (gauche) et en fonction de la taille des individus au stade smolt (droite). D’aprés Gregory et al. (2019).
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Sur le Scorff, le suivi individuel ne permet pas actuellement d’obtenir un nombre suffisant d’adultes
marqués (pour lesquels la taille au stade smolt serait connue), ce qui ne permet pas directement de
retracer les trajectoires individuelles. Lors du stage de master 1 de Violette Sylve (2019), nous avons
donc utilisé une approche alternative pour tester si les smolts subissent une survie différentielle en
mer en fonction de |a taille. Nous avons comparé la taille des smolts capturés lors de la dévalaison avec
la taille au stade smolt des adultes qui reviennent dans la riviere. La taille su stade smolt des adultes
qui reviennent dans la riviere est estimée a partir de I'analyse des écailles prélevées sur les adultes,
par un modele de rétro-calcul de la taille au stade smolt (voir partie 2, point 1). Nous avons mis en
évidence que les saumons qui ont survécu pendant la phase marine et qui sont revenus dans la riviere
avaient une taille au state smolt plus grande que la moyenne (Figure 28). Ce patron suggere
effectivement une survie différentielle en mer, en fonction de Ia taille, et cette pression de sélection
semble plus forte chez les smolts les plus jeunes, donc plus petits (smolts de 1 an). Cet effet contrasté
entre les classes d’age interroge sur les mécanismes sous-jacents et interroge sur la forme de la
relation entre croissance et survie. Cette relation ne serait alors peut-étre pas linéaire comme le
propose Gregory et al. (2019), mais pourrait résulter d’un effet seuil au-dela duquel un smolt pourrait
échapper a la prédation. Ce résultat met également en évidence que les conditions de croissance en
riviere, qui interagissent avec la décision de smoltification, peuvent se répercuter sur la survie en mer.
En effet, de bonnes conditions environnementales en riviere permettant une croissance forte,
favorisent en général une smoltification dés I’age de 1 an. Mais la survie en mer de ces smolts plus
petits risque au contraire d’étre réduite.
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Figure 28. Distribution de la taille des smolts avant et apreés le séjour en mer chez les smolts dgés de 1 an (gauche) et chez les
smolts dgés de 2 ans (droite). Pour chaque classe d’dge, la distribution de la taille observée des smolts a la dévalaison (trait
épais) est comparée a la distribution de la taille estimée au stade smolt des adultes capturés lors de leur retour en riviere (trait
fin et surface grise).

Impact des changements en mer sur les adultes

Diminution de la taille des adultes

En France, nous avons voulu caractériser les changements phénotypiques survenus chez les saumons
adultes péchés dans les riviéres frangaises au cours des 30 derniéres années. S'il est difficile de suivre
la croissance des saumons au cours de leur vie en mer, I'étude de la taille des saumons qui survivent
et reviennent en riviere apporte des éléments de connaissance sur les changements des conditions
environnementales rencontrées lors de la phase marine. Un travail mené dans le cadre de la these de
Guillaume Bal, encadré par Etienne Rivot (UMR ESE), a permis d’analyser les données de déclaration
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de capture des saumons par les pécheurs amateurs et professionnels en zone fluviale en France
(déclaration obligatoire depuis 1987). Nous avons mis en évidence une diminution de la taille (Figure
29), du poids et de la condition corporelle des saumons (Bal et al. 2017). La publication de ces données
pour la France, longtemps attendue par la communauté scientifique, permet de combler un vide dans
les connaissances et de généraliser a I'ensemble de |'aire de répartition ces modifications profondes
de la structure des populations. En effet, nous observons des fluctuations interannuelles synchrones
entre les différentes régions francaises, ce qui tend a confirmer I’'hypothése d’un phénomeéne a large
échelle affectant la phase de vie en mer commune a toutes ces populations. Des différences régionales
suggerent également que des facteurs locaux, agissant potentiellement au cours de la phase juvénile
en eau douce sont aussi a prendre en compte.
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Figure 29. Variations de la taille des saumons Atlantique adultes ayant passés un hiver mer (1SW) et 2 hivers en mer (2SW)
capturés en Normandie (---), Bretagne (---) et Aquitaine (=) par les pécheurs en riviére entre 1987 et 2013. D’apres Bal et al.
(2017).

Quel impact sur la fécondité ?

Chez les saumons, la fécondité des femelles est tres étroitement corrélée a la taille des poissons. Ceci
tient au fait que le nombre maximal d’ceufs que peut produire une femelle est conditionné par la taille
de la cavité générale (pour une taille d’ceuf donnée). La diminution rapide de la taille des adultes au
cours des dernieres décennies suggere donc une diminution également rapide de la fécondité des
femelles qui, couplée a la diminution de I'abondance des saumons adultes, serait a I'origine d’un déclin
marqué de la production de juvéniles dans nos rivieres. Pourtant, peu de données de fécondité sont
disponibles et les estimations utilisées dans les modeles pour la gestion sont rarement actualisées.
Dans le cadre de I'ORE DiaPFC, j’ai mené avec Etienne Rivot (UMR ESE) un travail de recensement des
données de fécondité de saumon collectées en France. A partir des relations entre la taille des poissons
et la fécondité (Figure 30, gauche), nous avons mené une étude exploratoire pour estimer la perte de
fécondité potentielle des femelles au cours du temps (Figure 30, droite). On note notamment que les
valeurs de fécondité actuellement retenues aux niveaux régional et international pour la gestion du
saumon surestiment fortement la fécondité des saumons Bretons. Une des limites de ce travail
exploratoire repose sur I’"hypothése que pour une taille donnée, le nombre d’ceufs produits est resté
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constant. Pour aller plus loin, il semble crucial d’actualiser les relations entre la taille et la fécondité
des femelles et de prendre en compte les variations potentielles dans la proportion de femelles par
classe d’age de mer dans les modeles pour la gestion.

2 hivers de mer

Fécondité (nombre d’ceufs par femelle)
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Figure 30. Relation entre la fécondité des femelles et la taille, par région (gauche) et estimation du déclin de la fécondité
moyenne des femelles au cours du temps, par classe d’dge de mer et par région (droite). Sur le graphique de droite, les lignes
noires représentent les valeurs de fécondité actuellement utilisées par le groupe de travail sur le saumon de I’Atlantique Nord
du CIEM (WGNAS) et les lignes vertes représentes les valeurs de fécondité actuellement utilisées par le comité de gestion des
poissons migrateurs de Bretagne.

Perspectives

Les études présentées ici soulignent a quel point ce qui se passe au cours de la phase marine du cycle
de vie du saumon atlantique reste énigmatique... Si le modéle de cycle de vie proposé apporte
guelques éléments démographiques pour expliquer le déclin de I'abondance des saumons, nous ne
sommes actuellement pas capables de valider des hypotheses pour expliquer la diminution de la taille
des adultes pour un age donné. La difficulté a décrire la croissance en mer nous empéche de relier
explicitement les conditions environnementales (température, production primaire) et les saumons.
Nous manquons également d’éléments pour comprendre comment des changements de la croissance
en mer pourraient contribuer a la diminution estimée de la survie en mer et de I'age a maturation.

La croissance individuelle est une donnée difficile a obtenir en milieu naturel car elle nécessite un suivi
dans le temps extrémement exigeant. Cette donnée n’est pas disponible actuellement dans les jeux de
données de I'ORE DiaPFC. Par contre, I'analyse des marques de croissances sur les écailles de poissons
permet d’estimer la taille individuelle pour chaque age antérieur a la capture. Mais cette approche est
longue a mettre en ceuvre et ne s’applique traditionnellement qu’a de petits échantillons. Grace au
projet européen SAMARCH (2017-2021), nous avons obtenu les moyens humains et matériels pour
analyser les écailles de salmonidés archivées sur 5 riviéres francaises et anglaises (Bresle, Oir, Scorff,
Frome et Tamar) au cours des derniéres décennies. Ce travail nous permettra de décrire les variations
des conditions de croissance dans le temps et I'espace pour les différentes populations, et de relier ces
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variations aux traits d’histoire de vie des saumons, en riviere et en mer. L'analyse de ces nouvelles
données permettra de tester si les changements phénotypiques attribués a la croissance proviennent
d’une modification des ressources disponibles (alimentation) ou d’un changement plus profond des
seuils physiologiques (normes de réactions) auxquelles les transitions d’un stade du cycle de vie a un
autre s’operent. Ce projet fait I'objet de la these de Cécile Tréhin (2019-2021) que je co-encadre avec
Etienne Rivot (UMR ESE) et s’appuiera sur des collaborations avec Stephen Gregory (GWCT, Angleterre)
Frédéric Marchand (U3E) et Jean-Marc Roussel (UMR ESE). Les premiers résultats suggérent que la
diminution de la croissance au cours du premier été en mer serait responsable de la diminution de la
taille des saumons adultes a leur retour en riviére, alors qu’aucune corrélation n’est détectée avec la
croissance au cours du premier hiver (Figure 31). Il semble également que la dégradation des
conditions de croissance pendant cette période soit corrélée a I'augmentation récente de I'dge a
maturation sur le Scorff et la Sélune.
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Figure 31. Relation entre la longueur du poisson lors de son retour en riviére (Sélune) et la croissance en mer au cours du
premier été (gauche) et du premier hiver (droite). La croissance est définie par I'espace intercirculi moyen mesuré sur I’écaille
sur la période considérée.

Si la croissance conditionne la migration et la maturation, males et femelles ont cependant des
histoires de vie trés contrastées chez les salmonidés. Par exemple, dans nos rivieres on observe 80%
de femelles parmi les saumons ayant passé deux hivers en mer. Cela suggére des différences marquées
entre sexes pour d’allocation de I’énergie entre croissance, survie et reproduction. On s’attend
notamment a ce que le seuil de taille a atteindre pour le déclenchement de la maturation soit plus
élevé chez les femelles que chez les males. Il est également possible que les taux de croissance soient
différent entre sexe, ce qui aurait des conséquences importantes sur la réponse des individus a des
changements de conditions environnementales. Notre compréhension du lien entre croissance, traits
d’histoire de vie et dynamique de population devra donc nécessairement passer par une prise en
compte explicite du sexe des individus dans les analyses. Cette approche sexe-spécifique est
également plébiscitée par les gestionnaires qui doivent gérer une pression de péche dirigée vers les
gros individus, c’est a dire majoritairement vers des femelles. Mais a ce jour, le faible dimorphisme
sexuel ne permet de distinguer le sexe des salmonidés que lors de la reproduction (soit < 10% du cycle
de vie). Grace au développement récent de technique de sexage moléculaire (voir partie 2, point 1),
nous allons mobiliser nos collections de tissus afin de relier le sexe, la croissance individuelle, et la
survie en mer sur les 5 riviéres du projet SAMARCH.

Pour que ces résultats aient du sens en terme de dynamique de population et de gestion, il est
nécessaire de combiner les réponses individuelles dans un modele populationnel. En particulier, je
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souhaite relier la stratégie de croissance a la capacité des individus a faire face aux fluctuations de leur
environnement et a la durabilité de leur exploitation. L'approche par Integral Projection Model (IPM)
propose un modele de cycle de vie explicitement basé sur la croissance qui permet de prendre en
compte la taille des individus comme une variable quasi-continue (Coulson 2012). Elle permet
également d’intégrer des mécanismes génétiques dans ce modeéle démographique, telle que la prise
en compte explicite de I’héritabilité de la croissance et de I'dge a maturation. Cette approche, qui a
été mise au point sur les grands mammiféres, trouve tout son sens chez les salmonidés dont la
croissance continue tout au long de la vie offre une gamme de taille tres large. Elle permettra de
guantifier la contribution relative de la croissance aux différents stades de la vie dans les changements
phénotypiques observés au cours des 30 dernieres années. De plus, la démonstration récente d’une
forte héritabilité de I’age a maturation chez le saumon, via un géne lié a la croissance (Barson et al.
2015), souleve la question des interactions entre déterminismes génétiques et environnementaux de
la migration ou de la maturation, ainsi que de I'influence de I’évolution chez les salmonidés. Identifier
si les changements observés résultent de processus plastiques ou d’évolution adaptive sera
déterminant pour prédire la rapidité et 'amplitude de la réponse des salmonidés aux changements
globaux. Je m’appuierai sur la collaboration avec Arpat Ozgul (University of Zurich, Suisse) initiée lors
de la thése de Lucie Montorio pour développer un IPM. Ce type d’approche sera mis en ceuvre chez le
saumon dans la thése de Cécile Tréhin, en collaboration avec Etienne Rivot (UMR ESE).
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Le saumon atlantique et la truite commune, en particulier sa forme anadrome (truite de mer) sont
deux especes ayant une forte valeur patrimoniale en Europe. Historiquement, le saumon a toujours
été plus exploité et représente une valeur économique plus grande que la truite, ce qui peut en partie
expliquer une différence de considération de la part des gestionnaires et des scientifiques entre les
deux especes. En effet, la truite de mer a toujours occupé la deuxieme place derriere le saumon
atlantique dans les programmes nationaux d'évaluation des pécheries et les priorités de gestion. Par
conséquent, relativement peu de stocks de truites de mer ont été étudiés pendant suffisamment
longtemps pour permettre le développement de modéles de population. Pourtant, la truite aussi bien
qgue le saumon est dans une situation préoccupante, elle a subi de forts déclins d’abondance et est
soumise a des pressions similaires (changement climatique, exploitation, dégradation de I’habitat,
obstacles a la migration).

Le déclin de certains stocks de truite de mer, par exemple dans des zones soumises a de pécheries en
mer sur stocks partagés (mer Baltique), ou a proximité d’installations salmonicoles, nous a fait prendre
conscience du manque de connaissance sur le cycle de vie extrémement variable et complexe de cette
espece. Les principales actions de gestion pour la truite en Europe ne concernent que les truites de
mer en partant de I’"hypothése que les truites résidentes ne contribuent que de facon négligeable a la
production de juvéniles (Harris and Milner 2007). Cependant, des incohérences dans les relations
stock-recrutement tendent a remettre en cause cette hypothése. Le manque de données conjointes
sur les formes anadromes et résidentes limitent le développement d’études intégratives dans la
plupart des grandes populations de truites. Par contre, le suivi individuel d’'une petite population mené
I’Oir (ORE DiaPFC) offre une rare opportunité d’analyser en détail le fonctionnement démographique
d’une population de truite a migration partielle.

Plus largement, la grande diversité des trajectoires d’histoire de vie de la truite commune offre un
modele intéressant pour étudier les réponses des populations aux variations de I'environnement. Il est
attendu que la complexité de la structure des populations favorise la résilience aux changements
(Carlson et al. 2011). Par définition, dans le cas des populations a migration partielle, les individus
migrants et résidents ne partagent pas le méme environnement pendant une partie de leur cycle de
vie. Par conséquent, des différences dans les conditions locales de I'environnement sont susceptibles
d’engendrer des différences en terme de croissance, de survie ou de potentiel reproducteur entre les
individus migrants et résidents. Ainsi, lorsque les conditions sont meilleures dans I’environnement
distant, les individus migrants pourront en tirer parti et apporter une forte contribution au taux de
croissance de la population, qui sera supérieur a celui d’une population constituée uniquement
d’individus résidents. Lorsque ces conditions sont défavorables, le bénéfice de la migration sera faible,
nul, ou méme négatif et la croissance de la population reposera sur les individus résidents qui
permettrons de tamponner la dégradation des conditions dans I’environnement distant. Le taux de
croissance de la population sera ainsi supérieur a celui d’'une population qui serait constituée
uniquement d’individus migrants. La contribution de chaque compartiment a la dynamique de la
population sera donc contrastée et variable selon les conditions environnementales (Chapman et al.
2011). Chez la truite, les individus anadromes (migrants) bénéficient de la forte productivité de
I’environnement marin pour atteindre une plus grande taille et une plus grande fécondité que les
individus résidents (Kendall et al. 2014). Cependant, cet avantage est contrebalancé par une plus forte
mortalité liée aux colts physiologiques associés au passage en mer, a la prédation et a une plus forte
pression de péche dans I'environnement marin (Dieperink et al. 2002, Gargan et al. 2006, Harris and
Milner 2007). Reconnaitre et prendre en compte la migration partielle dans I’étude de la dynamique
des populations de truite commune permettra de mieux comprendre les mécanismes de régulation et
de résilience face aux changement de I'environnement.
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Influence de I'environnement sur la stratégie de migration

Effet de la densité sur la décision de migration

Pour comprendre comment la décision de migration répond aux conditions de I’environnement, je me
suis intéressée aux compromis entre croissance, migration et survie chez les juvéniles de truite.
L’analyse des données de suivi individuel sur I’Oir menée dans la these de Lucie Montorio (2015-2017),
qgue j'ai coordonnée en collaboration avec Guillaume Evanno (UMR ESE), a permis de mettre en
évidence que les truites de petite taille ont une plus grande probabilité de migrer vers le cours principal
de lariviere et la mer. Et chez les truites résidentes (qui n’ont pas migré), la survie au cours du premier
hiver augmente avec la taille (Montorio et al. 2018). Dans ce systeme d’étude qui a connu des
changements marqués de densité, nous avons étudié I'influence les densités de truites et de saumons
sur les histoires de vie des juvéniles de truite. Saumons et truites étant deux espéces proches en
compétition pour une méme ressource, nous attendions un effet additif des densités intra- et
interspécifique. Contrairement a nos attentes, nous avons mis en évidence des effets inter- et
intraspécifique trés contrastés. Si la croissance individuelle et la survie des truites dépendent
uniquement de la densité de truites, le mouvement des truites hors du ruisseau natal est négativement
corrélé a la densité de saumons (Figure 32). Cela suggére que la densité de saumons pourrait réguler
la proportion de truites de mer dans notre population d’étude. Alors que les déterminants de
I'anadromie chez la truite demeurent mal connus, ce travail apporte de nouvelles perspectives de
recherche ainsi que de nouvelles préoccupations en terme de gestion.
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Figure 32. Taille (haut) et probabilité de migrer (bas) chez les juvéniles de truites de I'Oir de 1997 a 2014, en fonction de la
densité de juvéniles de truites (gauche) et de la densité de juvéniles de saumons (droite). D’aprés Montorio et al. (2018).

Effet de la migration sur le succes reproducteur

Pour comprendre I'importance de I'anadromie, qui est facultative chez la truite, nous avons étudié le
compromis entre croissance et reproduction. Chez la truite, on observe généralement une plus grande
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proportion d’individus anadromes chez les femelles que chez les males (Harris and Milner 2007). Ce
patron est expliqué par un succés reproducteur (et a terme la fitness) plus fortement relié a la taille
chez les femelles (Kendall et al. 2014). Les truites anadromes sont en moyenne plus grandes que les
truites résidentes et bénéficient ainsi d’une plus grande fécondité (le nombre d’ceufs étant
directement relié a la taille du corps)(Elliott 1995). Une grande taille semble également favoriser la
taille des ceufs et des juvéniles, une meilleure compétitivité pour I'acces aux sites de reproduction et
la qualité des nids (capacité a creuser des nids plus profonds)(Fleming 1996). Dans la thése de Lucie
Montorio, nous avons comparé le succés reproducteur et la taille des juvéniles produits par les
femelles résidentes et les femelles anadromes sur I’Oir en 2015. Le succes reproducteur est définit
comme le nombre de juvéniles issus de chaque femelle, tels que détectés a 'automne par une analyse
d’assignation de parenté entre les génomes des reproducteurs potentiels et des juvéniles capturés
(microsatellites). Comme attendu, le succes reproducteur des femelles anadromes est plus grand que
celui des femelles résidentes (Figure 33, gauche). Mais lorsque la taille des femelles est pris en compte,
nous avons mis en évidence que les truites migrantes et les truites résidentes ont un succes
reproducteur comparable (Figure 33, droite). Par contre, nous n’avons pas détecté de relation entre la
taille des femelles et la taille des juvéniles a I'lautomne. Qu’elles aient migré en mer, ou qu’elles soient
restées longtemps en riviere, la stratégie de croissance des truites importe donc moins que la taille a
la reproduction. Sur I’Qir, a I’échelle de la population, les femelles résidentes produisent plus de jeunes
qgue les femelles anadromes. En effet, le grand nombre de femelles résidentes compense leur plus
faible fécondité individuelle. Ce résultat suggere que dans cette population a migration partielle, la
stratégie résidente aurait une influence sur la dynamique de population plus grande qu’attendue. Une
analyse plus détaillée de la dynamique de cette population est présentée ci-apres.
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Figure 33. Succes reproducteur des femelles en fonction de la stratégie de migration (gauche) et de la taille (droite) chez les
truites de I'Oir en 2015. D’aprés Montorio (2017).

Synthese des effets de I'environnement sur la stratégie de migration

L'étude de la petite population de truite de I'Oir permet un suivi détaillé et conjoint des truites
anadromes et des truites résidentes. Cependant, je m’interroge sur la généralité des résultats obtenus
sur cette population dominée par les truites résidentes pour expliquer le fonctionnement de de
systemes plus grands hébergeant des populations dominées par les truites anadromes, comme sur la
Bresle par exemple. J’ai abordé cette question au sein du groupe de travail sur la truite de mer du CIEM
(WGTRUTTA) auquel je prends part depuis sa création en 2016. Un premier constat est le manque
général de considération et de connaissance sur les relations entre truites anadromes et truites
résidentes, mis a part quelques études s’intéressant aux déterminants génétiques de la migration chez
la truite, a I’aide d’outils moléculaires (Jonsson 1982, Lemopoulos et al. 2018, Ferguson et al. 2019). La
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compréhension des déterminants environnementaux de la migration se heurte en particulier au
manque de données individuelles sur les truites anadromes et résidentes issues d’'une méme
population. A ce jour, nous n’avons identifié que six populations a travers I'Europe pour lesquelles ces
données sont disponibles. Pour sensibiliser la communauté scientifique et les gestionnaires a la
diversité des histoires de vie de la truite commune et aux relations étroites existant entre truites
anadromes et truites résidentes, nous avons mené un travail de synthése bibliographique illustré par
les données empiriques mentionnées ci-dessus (Nevoux et al. 2019a).

Nous soulignons que la stratégie de migration n’est pas fixée génétiquement et peut étre modifiée au
cours de la vie en fonction des conditions de croissance et de I'état énergétique des individus. Les
conditions environnementales qui influencent la survie et la croissance, en riviere et en mer,
conditionnent la stratégie de migration et déterminent la fitness. Il s’agit notamment du niveau de
compétition intra-spécifique et avec d’autres espéces de salmonidés, de la disponibilité en ressources
alimentaires et en abris, de la température et du débit de la riviere. On observe un patron commun
aux six populations étudiées, sous la forme d’une relation positive entre la taille des truites anadromes
et des truites résidentes pour un méme age (Figure 34). Cela indique que les rivieres qui produisent de
grandes truites résidentes produisent aussi de grandes truites anadromes. De plus, le gain de
croissance associé a la migration en mer est plus grand dans les populations de grandes truites (pente
>1), suggérant que la croissance en mer doit étre supérieure a la croissance en riviére pour que la
stratégie anadrome se maintienne dans la population. Pourtant, les trajectoires de vie qui offrent le
plus grand gain de croissance (migrer rapidement et rester longtemps en mer) ne sont pas toujours les
trajectoires les plus représentées parmi les truites revenant en riviere, comme sur les riviéres Vosso,
Tamar et Oir (voir figure 6 dans Nevoux et al. 2019a). Nous suggérons que pour ces populations, des
contraintes fortes au cours de la phase marine opérent une sélection contre la stratégie de
maximisation de la croissance. La relation entre la croissance, la taille et le succées reproducteur dépend
du sexe de sorte que les femelles ont une plus grande tendance a migrer que les males. Nous
rapportons également que le changement climatique est susceptible d’altérer la stratégie de migration
des populations de truites, en particulier dans les populations les plus méridionales. Par ailleurs les
pécheries, 'aquaculture la prolifération de la parasites (poux de mer), I'introduction de nouvelles
especes, les barrages et le contréle des débits, la faible qualité de I'eau et le développement des
activités cotiéres sont autant de menaces qui péesent sur les populations de truites. Ces différentes
menaces qui agissent a la fois en mer et en riviere modifient les rapports entre les colts et les bénéfices
de la migration, entrainant une modification de la structure des populations et de leur dynamique. Par
exemple, une augmentation de la mortalité en mer induite par I'installation de fermes salmonicoles a
conduit a la disparition extrémement rapide de la stratégie anadrome dans certaines populations
irlandaises (Gargan et al. 2003). Enfin, nous insistons sur le manque d’évaluation des stocks en Europe.
La gestion de la truite de mer n’étant dans beaucoup de pays qu’un sous-produit de la gestion du
saumon et est complétement déconnectée de la gestion de la truite résidente. Il y a un besoin urgent
de proposer des outils de gestion adaptés a I'écologie et a la plasticité du cycle de vie de la truite. Cela
passe notamment par I'acquisition de données pour une meilleure connaissance de la survie et de la
croissance en mer, de la capacité de production en riviere, des captures par les pécheries. Puisque la
truite est un migrateur partiel, nous avons besoin de connaitre la contribution relative des truites
anadromes a la dynamique des populations et de redéfinir des unités de gestion pertinentes. D’une
maniere générale, nous plaidons pour la reconnaissance et la prise en compte des truites résidentes
dans la dynamique des populations de truites de mer.

54



Length of anadromous trout (cm)

Synthése de I'activité de recherche en vue de I'obtention du dipléme de I’'HDR — Marie Nevoux (2019)

~~~~~

W =

[} A

I | I | |
0 10 20 30 40

Length of resident trout (cm)

Figure 34. Corrélation entre la taille Gge-spécifique moyenne des truites anadromes et des truites résidentes des rivieres Hals
(vert), Vosso (jaune), Burrishoole (rouge), Tamar (rose), Bresle (noir) et Oir (bleu). La droite en trait plein représente la ligne
1:1. La droite en trait pointillé représente le gain de croissance relatif attribué a la migration en mer. La carte (droite)
représente la distribution de la truite commune en Europe : truite anadrome (tirets) et truite résidente (hachures). Les points
indiquent la localisation des six populations d’étude. D’aprés Nevoux et al. (2019a).

Dynamique d’une population a migration partielle

La truite est une espéece a migration facultative mais I'étude et la gestion de cette espece se fait
généralement de maniére déconnectée entre les composantes anadromes et résidentes de la
population. Pourtant la stratégie de migration est une réponse extrémement plastique et faiblement
héritable, ce qui implique des transitions démographiques entre les états anadromes et résidents. Au
cours de sa thése, Lucie Montorio a étudié la contribution relative de ces deux composantes sur la
dynamique de la population de truites communes de I'Oir au cours des 20 derniéres années. Pour ce
travail, nous avons initié une collaboration avec Arpat Ozgul (University of Zurich, Suisse) pour son
expertise méthodologique. A partir d’'un modéle matriciel de population structuré en trois états, nous
avons étudié la sensibilité du taux de croissance de la population aux parametres démographiques des
truites anadromes et résidentes. Nous avons également profité d’'une opération de restauration du
cours d’eau pendant la période d’étude, corrélée a une augmentation de la densité de juvéniles de
truites, pour estimer la contribution des truites anadromes et résidentes au changement du taux de
croissance observé entre le début et la fin de I’étude. Nous avons mis en évidence une contribution
forte des truites résidentes au taux de croissance de la population, mais I'intensité de cet effet est
variable dans le temps. La survie adulte et la fécondité des truites résidentes sont des parametres clés
trés conservés et peu variables dans le temps. En revanche, I'augmentation de la survie et de la
fécondité des truites migrantes, probablement liée a I'amélioration des conditions en mer au cours de
la période d’étude, a été responsable de I'augmentation du taux de croissance de la population de I’Oir
(Figure 35). Ce résultat suggére que I'opération de restauration, qui vise a améliorer la survie et/ou la
capacité d’accueil des juvéniles, n"aurait pas d’effet détectable sur la dynamique de la population.

Il est attendu que les populations a migration partielle, ol des individus migrants et résidents
coexistent, soient plus résilientes face aux variations de I'environnement que les populations
strictement migrantes ou strictement résidentes (Gilroy et al. 2016). La plasticité et la diversité intra-
spécifique dans les stratégies de migration semblent étre des éléments clés pour expliquer ce patron.
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Nous avons utilisé le modele pour simuler la dynamique de la population sous différentes conditions
de survie et de succés reproducteur. Le taux de croissance simulé est maximal pour une proportion
équilibrée de truites anadromes et de truites résidentes sous le scénario d’une amélioration des
parametres démographiques des truites anadromes (Figure 36). Aussi, la proportion de truites
résidentes dans la population ne dépasse jamais 70% pour la gamme des conditions envisagées. Nous
résultats appuient I'hypothése que les populations a migration partielle seraient plus a méme
d’amortir I'impact de changements environnementaux défavorables, et de tirer parti de changements
favorables, que les populations strictement migratrices ou strictement résidentes.
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Figure 35. Elasticité du taux de croissance de la population de truites communes de I’Oir aux changements des parameétres
démographiques avant (bleu) et aprés (vert) I'opération de restauration. Sy : survie des juvéniles, Sr: survie des truites
résidentes, Sm : survie des truites anadromes, My : probabilité de migration des juvéniles, Mr : probabilité de migration des
truites résidentes (>1 an), Rr : succés reproducteur des truites résidentes, Rm : succes reproducteur des truites anadromes.
D’aprés Montorio (2017).
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Figure 36. Proportion de truites résidentes dans la population adulte (gauche) et taux de croissance de la population (droite),
tels qu’estimés pour différents scénarios de survie et de succeés reproducteur. Les valeurs de survie et de succés reproducteur
estimés pour les périodes avant et apres restauration sont indiquées pour information (P1 et P2, respectivement). La zone
délimitée par les tirets oranges illustre la gamme de conditions ol le taux de croissance simulé est le plus grand. D’aprés
Montorio (2017).
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Perspectives

Quelle gestion pour une espéce a migration partielle ?

Si la migration partielle a été formellement identifiée comme un point d’attention par le groupe de
travail WGTRUTTA, prendre en compte cette migration partielle chez la truite commune constitue un
challenge pour la gestion. Cette caractéristique pose d’abord la question de la définition d’une
population et d’'une unité de gestion. Une « population » de truite de mer est traditionnellement
définie par le flux de smolts dévalant et le flux d’adultes remontant une riviére. S'il faut inclure les
truites résidentes pour définir une population de truite commune a migration partielle, quelle limite
amont faut-il considérer ? Faut-il prendre en compte la totalité des truites présentes sur un bassin
versant ? Ne faut-il pas uniquement considérer les truites résidentes présentes sur les secteurs
fréquentés ou accessibles aux truites de mer ? Cependant, la distribution spatiale des truites de mer
n’est pas connue sur beaucoup de bassins versants et est susceptible de varier selon les années en
fonction des conditions de débit. Pour apporter des réponses a ces questions, le groupe devra acquérir
de nouvelles connaissances sur le fonctionnement spatial des populations de truites, grace a des
programmes de suivis individuels sur certains systémes. Un autre challenge sera de proposer des
modeles capables de prendre en compte la grande plasticité du cycle de vie de la truite pour produire
des évaluations biologiguement raisonnables. Cependant, la diversité des systemes et la faible
guantité de données disponibles constitue une contrainte forte a la mise en ceuvre de tels outils. Dans
ce contexte, il serait intéressant de s’appuyer sur le modele développé par Lucie Montorio (voir point
précédent et Montorio 2017), qui est un modéle extrémement simple par sa forme, pour essayer
d’identifier des patrons généraux a large échelle, le long de gradients thermiques ou latitudinaux par
exemple. En particulier, je souhaite comparer comment des différences de croissance et de survie des
truites entre I'environnement marin et I'environnement d’eau douce déterminent la stratégie de
migration dans différentes populations. Et au-dela de la seule décision de migration, il s’agira d’étudier
toute la diversité des trajectoires individuelles, en terme de taille a age et de durée de séjour en eau
douce et en mer.

Quelles interactions entre les truites et les saumons ?

Si les interactions entre les truites anadromes et les truites résidentes commencent a étre prises en
compte, les interactions entre la truite commune et le saumon atlantique sont principalement
abordées dans le cadre de I'étude du comportement (compétition, utilisation de I'habitat, e.g.
Kalleberg 1958, Hearn 1987, Harwood et al. 2001, Stradmeyer et al. 2008, Hojesjo et al. 2010). Tres
peu d’études s’intéressent aux effets sur la croissance ou la survie (Kennedy and Strange 1986, Bal et
al. 2011). Pourtant, ces deux especes de salmonidés vivent en sympatrie et ont des écologies tres
proches lors de la phase de vie en riviére. Les travaux de Lucie Montorio ont mis en évidence des
interactions potentiellement complexes entre ces deux espéces (Montorio et al. 2018), pouvant
influencer les transitions démographiques et les trajectoires de vie des individus de I'une ou I'autre
des especes. Bien que les truites et les saumons vivent en sympatrie, les abondances relatives de
chaque espéce sont rarement équilibrées au sein d’une riviere. En effet, on distingue des rivieres a
saumons telles que le Scorff, avec trés peu de truites de mer (mais quid des truites résidentes ?), et
des riviéres a truites de mer telles que la Bresle, ayant une faible abondance de saumons. Au sein de
la riviere, les truites et les saumons utilisent des habitats un peu différents, les saumons étant
généralement observés dans des habitats plus rapides que les truites. Il est donc probable que
I'intensité, et méme le sens des interactions inter-spécifiques, puisse étre modulés par les conditions
de I'environnement. Pour tester cette hypothese, je souhaite comparer les données disponibles
d’abondance relative de juvéniles de truites et de saumons entre différents habitats et différents
systemes. A terme, je souhaite développer un modele unique modélisant explicitement la dynamique
de population de truites et de saumons pour explorer les différentes interactions possibles entre les
deux especes. Cette question devrait étre abordée dans le cadre d’une collaboration avec Olivier
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Gimenez (UMR CEFE). Plus généralement, ce modele permettrait de comparer les stratégies de vie des
truites et des saumons en terme de stratégie de migration, de croissance et d’itéroparité en lien avec
la capacité de résilience des populations face aux changements de I'environnement, en riviere et en
mer.
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Combien y a-t-il de crécerelles dans cette forét ou de saumons dans la riviere ? Combien y en aura-t-il
I’année prochaine, et dans 10 ans ? Combien d’oiseaux peut-on chasser, combien de poissons peut-
on pécher ? Les plus gros individus survivent-ils mieux ? Pourquoi les individus sont-ils plus petit
gu’avant ? Comment faire pour qu’il y ai plus d’outardes, de crécerelle, d’éléphant de mer ou de
saumons a se reproduire ?... QU’il s’agisse d’oiseaux, de mammiféres ou maintenant de poissons, je ne
sais toujours pas répondre avec précision a chacune de ces questions. Mais le développement d’outils
techniques et statistiques me permet de prendre en compte l'incertitude sur les observations pour
mieux quantifier les histoires de vie et la dynamique des populations. Et les analyses menées ont
permis d’améliorer ma compréhension des mécanismes écologiques sous-jacents, capables
d’alimenter des recommandations pour la gestion.

Mes travaux se sont en partie focalisé sur I'étude du mouvement, en considérant dans un premier
temps le mouvement de dispersion, et dans un second temps la migration. J’ai analysé les contraintes
sur la décision d’initier un mouvement, et les conséquences de cette décision sur les traits d’histoire
de vie, sur la fitness des individus et leur intégration a I’échelle de la dynamique de la population. J'ai
également abordé la question du timing des transitions démographiques au cours du cycle de vie (age
ala migration, age au recrutement), qui influence la trajectoire de vie des individus et donc la structure
de la population. Dans les systéemes étudiés, I'environnement joue un role structurant. En
conditionnant les ressources disponibles pour la croissance, la survie ou la reproduction, il peut
moduler les colits démographiques associés a différentes trajectoires. Cependant, I’'hétérogénéité
entre les individus peut expliquer une certaine variabilité dans la réponse aux changements de
I’environnement, par le biais de compromis individuels différents entre traits d'histoire de vie. Et mes
travaux récents sur les salmonidés commencent a mettre en évidence la place prépondérante de la
croissance dans le cycle de vie des organismes ectothermes. Enfin, j'apprécie de pouvoir mener une
recherche fondamentale tout en restant au contact des gestionnaires.

Ce rapport illustre également ma participation et mon implication croissante dans le pilotage de
différents projets de recherche, ainsi que dans I’encadrement d'étudiants et de doctorants. Ma
candidature a I'HDR est motivée par mon souhait de diriger des recherches et d’étre a présent
responsable des projets de théses que j'encadre. J'ai acquis une expertise et une maturité dans mon
domaine de recherche qui est reconnue par la communauté travaillant sur les salmonidés en Europe.
J’ai trouvé ma place dans un réseau de collaborateurs au niveau national et international et je m’y sens

légitime et épanouie !
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Influence de I'environnement sur les traits d’histoire de vie et
la dynamique des populations

- retour sur cinq cas d’études chez les oiseaux, les mammiferes et les poissons -

Quel est le nombre de crécerelles dans cette forét ou de saumons dans la riviere ? Quel sera ce nombre
I’année prochaine, et dans 10 ans ? Combien d’oiseaux peut-on chasser, combien de poissons peut-
on pécher ? Les plus gros individus survivent-ils mieux ? Pourquoi les individus sont-ils plus petit
gu’avant ? Comment faire pour avoir plus d’outardes, de crécerelle, d’éléphant de mer ou de saumons
a se reproduire ?... QU’il s’agisse d’oiseaux, de mammiféres ou maintenant de poissons, voici quelques-
unes des questions auxquelles je suis confrontée et qui ont contribuées a structurer ma recherche. Des
guestions si simples auxquelles nous avons pourtant tant de mal a répondre. Pour aborder ces
questions, je cherche a expliquer les patrons individuels et populationnels observés dans des données
issues de suivis a long terme de populations en milieu naturel par les théories de biologie des
populations et de I’écologie évolutive, en utilisant des outils de modélisation adaptés aux observations
empiriques.

Dans ce document, je présente mes travaux sous la forme de cing cas d’étude. Une premiére partie
fait état de trois cas d’études abordés pendant mes années de post-docs. J'y détaille I'étude de Ila
dispersion chez I'outarde houbara, ou la mise en évidence de l'influence de I'environnement sur la
dynamique spatiale de la population a permis d’apporter des connaissances pour évaluer les pratiques
de gestion. Chez le crécerelle de Maurice, la dispersion est un processus colteux qui a des
répercussions a long terme sur la fitness, et des mécanismes de densité dépendance par compétition
sont capables d’expliquer la petite taille de la population. J'ai travaillé a identifier et a prendre en
compte I'hétérogénéité interindividuelle dans les trajectoires d’histoire de vie chez I’éléphant de mer
austral, ol la masse au sevrage affecte le recrutement et des sources d’hétérogénéité latentes sont a
I'origine de différences dans les performances démographiques. Une deuxiéme partie présente mes
travaux de recherche actuels, a travers deux cas d’étude. Chez le saumon atlantique, j’ai combiné des
approches populationnelles et individuelles pour étudier I'effet de I’'environnement sur la taille des
individus et la dynamique de population, avec la perspective de remettre la croissance au cceur du
cycle de vie du saumon. Chez la truite commune, je me suis focalisée sur I'étude de la migration
partielle pour comprendre comment I'environnement affecte la stratégie de migration et relier la
diversité des histoires de vie a la dynamique des populations.

Rennes, septembre 2019
Marie Nevoux - INRA, UMR ESE, Rennes
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