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Résumé

Nous avons examiné sur une période 8 années (1996-2003) la dynamique continentale d'une
sous population d'anguilles européennes Anguilla anguilla d'un fleuve cotier breton aménagé,
le Frémur. Sur cette période, les trois écophases (Recrutement, Stock et Dévalaison) ont été
quantifiées et caractérisées (stade, longueur et &ge). Le taux de disparition estimé est
important (53,2%) probablement en raison des abondances élevées (0,40 anguilles.m™) et des
habitats dégradés. Chaque année, une prédiction du nombre potentiel de futurs reproducteurs
a entreprendre leur migration a partir de la connaissance de la structure des anguilles
sédentaires, est réalisée. Le nombre effectif variant en fonction de la gestion hydraulique du
systeme. Finalement, l'influence du contexte de croissance sur la production du nombre et de
la qualité des futurs reproducteurs, et les implications de cette étude en matiere de
conservation de cette espece a I'échelle européenne, sont discutées.

Mots-clés
dynamique de population, migration, biologie de la conservation, modélisation,

anthropisation, hydrosysteme, succes reproducteur, Anguilla.

Abstract

Population dynamics of European eels Anguilla anguilla was investigated within a small
dammed catchment of Britanny (the Fremur) over a 8-years period (from 1996 to 2003). On
this period, the migrant (recruitment and escapement) and sedentary (stock) fractions were
quantified and characterized (stage, length and age). The mortality rate observed was
important (53.2%) probably because of the high abundance (0.40 eels.m™) and the habitat
loss. Each year, the number of potentially emigrant eels, based on an analysis of the sedentary
population fraction, was predicted. The observed number was strongly dependent on
environmental conditions that were overruled by dam management. Finally, influence of
growth site on production of both number and quality of potential breeders, and implications
of this study for European eel conservation, were discussed.

Key-words
population dynamic, migration, conservation biology, modelling, obstructed rivers, spawning

success, Anguilla.
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Introduction Générale

1. Contexte de I’étude

L’anquille : une espéce a fort enjeu de conservation

L’anguille est un poisson migrateur amphihalin thalassotoque c'est-a-dire qu'elle croit dans les
eaux continentales, saumatres ou douces avant de rejoindre son lieu de reproduction situé
dans la mer des Sargasses (Fontaine, 1975 ; McDowall, 1999). Sur le plan icthyologique,
I'anguille européenne (Anguilla anguilla L.) est I'une des especes occupant la plus grande
diversité d'habitats au sein du territoire francais (Laffaille et al., 2004). Elle est en effet
susceptible de coloniser tous les types d'habitats accessibles depuis la mer et constitue
généralement un élément majeur de nombreux hydrosystemes fluviaux et estuariens. Par
exemple elle représentait, encore récemment, plus de 50% de la biomasse piscicole des marais
atlantiques littoraux (Feunteun et al., 1999) et des systéemes fluviaux du Sud et de I'Ouest de
I'Europe ou elle est plus particulierement présente dans les zones les plus en aval (Moriarty &
Dekker, 1997). Sur le plan écologique, l'anguille est considérée comme un excellent
bioindicateur de I'intégrité du continuum fluvial et de la qualité des hydrosystemes (Feunteun,
2002). Sa présence dans les cours d'eau indigue en effet I'existence et I'accessibilité d'habitats
diversifiés (marais, plaines d'inondation des vallées fluviales, zones amont des cours d'eau,
etc.), mais également une bonne qualité physico-chimique de l'eau ; l'espéce étant
particuliérement sensible aux pollutions diffuses (Robinet & Feunteun, 2002). Cette espece
est aussi un item alimentaire important pour de nombreux prédateurs aquatiques tels que les
ardéidés (Feunteun & Marion, 1994). Elle joue également un réle important dans le
fonctionnement des hydrosystemes, plus particulierement dans les flux de matiéres organiques
(Laffaille et al., 2000). Pour toutes ces raisons, l'anguille européenne doit étre considéréee
comme une espece parapluie (selon la définition de Simberloff, 1998), c'est-a-dire que toute
aide a la gestion durable de cette espéce ne peut étre que profitable a tous les autres
organismes de la biocénose aquatique ainsi qu'au milieu concerné (voir Feunteun, 2002). Elle
constitue de plus une ressource socio-économique importante. Tous ses stades continentaux
(civelle, anguillette, anguille jaune et argentée) sont exploités travers I'Europe pour une
production globale annuelle moyenne estimée a environ 20 000 tonnes d'anguilles,

correspondant a environ 2 billions d'individus, prélevés par an sur toute I'Europe (Dekker,



2000a). En France, cette espece intéresse environ 2 millions de pécheurs amateurs dont prés
de 7000 aux engins (Baisez & Laffaille, 2005). Elle est principale ressource de 776 pécheurs
professionnels dont 580 en zone fluviale stricte (Changeux, 2002). Les pécheries cotiéres de
civelles représentent en terme économiques, 97% de la production des marins pécheurs en
zones estuariennes et 62% de celles des pécheurs fluviaux (Baisez & Laffaille, 2005). Toutes
ces personnes a leur tour, jouent un réle socio-économique considérable au niveau local via
les activités qu'ils génerent (restauration, matériel de péche, mareyeurs, recherche

scientifique, gestionnaires, etc.).

Depuis les années 1980, tous les specialistes de I'anguille européenne s'accordent a constater
une régression des stocks sur I'ensemble de son aire de répartition comprenant tous les cours
d'eau, lagunes et autres hydrosystéemes débouchant dans la Baltique, la mer du Nord, la
Méditerranée et I'Atlantique, de I'lslande aux cotes marocaines (Moriarty & Dekker, 1997 ;
Dekker, 2004). Le groupe de travail sur I'anguille du CIEM (ICES, 1998) considere que la
population danguilles a été divisée par un facteur 10 depuis 20 ans. Certains considérent
aujourd’hui l'anguille comme une espece menacée (Bruslé, 1990) ; elle a dailleurs été
déclarée en France "espece vulnérable™ par le ministére de I'Environnement (Keith et al.,
1992). Plus récemment, en 1999, le CIEM (Conseil International pour I'Exploration de la
Mer) a reconnu que l'espéce se trouvait désormais "en dehors des limites biologiques de
sécurité”. Ce déclin est de plus rapide. En effet, cette espéce répandue dans la plupart des
eaux continentales européennes était jugée "nuisible™ dans certains pays comme la France

jusque dans les années 1970...

Les causes probables du déclin

Les hypothéses sur la raréfaction de I’anguille européenne identifient des facteurs
« declenchants » ou « aggravants » limitant la dynamique de I’espece aussi bien dans sa
phase continentale qu'océanique.
Les facteurs continentaux « déclenchants » seraient liés d’une part, a la dégradation des
habitats continentaux favorables et d'autre part a la réduction de leur accessibilité par les
aménagements hydrauliques. Des facteurs « aggravants » contribueraient a agir négativement
sur la dynamique des populations en perturbant la qualité des habitats continentaux (toxicité

des polluants). Des interactions biotiques avec des parasites introduits (parasitoses) et les sur-



exploitations locales de I’espéce par les pécheries constitueraient des facteurs aggravants

supplémentaires.

La dégradation des écosystémes continentaux par une anthropisation croissante est
largement reconnue (Maitland, 1995 ; Loh et al., 1998). Cette dégradation (drainage des zones
humides, remodelage des lits de riviéres, canalisation, etc.) entraine notamment une
régression des habitats continentaux potentiellement colonisables. La destruction mais aussi la
réduction de I’accessibilité des habitats continentaux en raison de barriéres physiques
(barrages estuariens ou fluviaux) dans les estuaires et les riviéres sembleraient alors étre
deux causes majeures du déclin de I’espéce. Legault (1987) a montré que les aménagements
hydrauliques du bassin versant de la Vilaine engendraient une forte réduction de l'aire
d'extension des anguilles. Des observations similaires ont été réalisées dans le bassin versant
du Frémur (Feunteun et al., 1998) ainsi que dans la riviere Shannon en Irlande (Quigley &
O'Brien, 1993) ou pour I'anguille américaine A. rostrata dans le Saint Laurent (Verreault et
al., 2004). Porcher & Travade (1992) sont davis que les obstacles a la circulation
constitueraient le principal facteur historiqgue de la régression de toutes les especes
migratrices.

Par ailleurs, lors de leur dévalaison vers la mer, les mortalités induites par le passage dans des
turbines ou autres systéemes de pompes hydrauliques et vannes de débit réservé ont été
soulignées par Hadderingh (1982) et Legault et al. (2003). Les taux de mortalités sont
variables selon les types de turbines, estimés a 100% par Legault (1987) et a 5-25% par
Hadderingh (1982). lls sont d’autant plus préjudiciables qu’ils affectent le stock de futurs

geéniteurs.

Les métaux lourds (Cd, Cr, Pb, Hg,...) et les xénobiotiques tels que les pesticides
(Organochlorés, Organophosphorés, PCB,...) présents dans la majorité des milieux aquatiques
continentaux pourraient diminuer les capacités reproductrices, migratoires et de résistance
aux stress (Bruslé, 1990 ; Hodson et al., 1994 ; Couillard et al., 1997 ; Robinet & Feunteun,
2002 ; Yamaguchi et al., 2003 ; EELREP, 2005).

L’ apparition du parasite nématode Anguillicola crassus introduit en Europe dans les
années 1980, endémique spécifique de I’anguille japonaise Anguilla japonica, pourrait
compromettre sérieusement I’avenir des populations d’A.anguilla. L’aire d’extension

géographique de ce parasite, qui détériore la vessie natatoire de ses hétes, recouvre



actuellement celle de I’anguille européenne avec des taux de prévalence élevés. On observe
ainsi en Belgique 90% d’anguilles infectées (Thomas & Ollevier, 1992), tandis que les taux
d’infestation observés sont élevés dans I’Europe entiere (jusqu'a 73 nématodes adultes par
anguille en Hongrie: Molnar et al., 1993). Les conséquences écologiques seraient
considérables en raison d’un amoindrissement des capacités de nage en profondeur
(diminution des réserves énergétiques et surtout vessie natatoire non fonctionnelle) comme le
redoutent de nombreux auteurs (Dekker & van Willigen, 1988 ; Kirk, 2003 ; Lefebvre et al.,
2003 ; EELREP, 2005).

L'exploitation de cette espéce a tous les stades de son développement, dont l'intensité
est trés variable en fonction des bassins versants, peut étre également un facteur aggravant de
la diminution de l'espéce. Cependant, I'analyse de la situation de la population a I'échelle
européenne a montré que cette activité n'a pas été le facteur déclenchant (Prouzet, 2003).

Les taux d'exploitations effectués sur les flux de civelles varient entre 0% (cas des régions
comme la Méditerranée ou la péche de cet alevin est interdite) a plus de 90% a l'aval de
barrage estuarien bloquant toute migration (Briand et al., 2003). Pour l'anguille jaune, la
compilation des données montrent également la variabilité de I'intensité de I'exploitation avec
85% d'exploitation pour les males et pratiguement 100% des femelles sur le Lac Ijsselmeer en
Hollande durant la période 1989-1996 (Dekker, 2000b). Ce taux d'exploitation est plus
modéré par exemple sur la co6te Ouest de la Suede (échappement de 15% du stock vierge ;
Svedéng, 1999) ou bien dans le Lac de Grandlieu en France (entre 45 et 50% ; Adam, 1997).
Pour l'anguille argentée, l'intensité de I'exploitation est également trés variable. Sur la Loire,
un échappement de 80 a 90% des pécheries au guideau a été montré par marquage-recapture
(Boury et al., 2004). 1l est plus faible en Irlande sur la riviere Shannon ou I'échappement est

en moyenne supérieur a 60% (McCarthy & Cullen, 2000).

Les hypotheses concernant les facteurs limitants en phase océanique restent a ce jour assez
spéculatives. White & Knights (1994) et Knights et al. (1996) pensent que des perturbations
océaniques, en rapport avec un probable réchauffement de la planéte, pourraient survenir au
niveau de la zone nord du Gulf Stream conduisant les leptocéphales a suivre une route
septentrionale plus longue avec des conditions thermiques et trophiques moins favorables a
leur croissance et leur survie. Dekker (1998) vient appuyer indirectement cette hypothése en
montrant, a partir de I'analyse des captures de civelles effectuées entre 1960 et 1996 & Den
Oever (Pays-Bas), que la chute des captures sur cette période est significativement corrélée



avec une diminution de la longueur des individus. Selon lui, cette diminution de la taille serait
lice a des conditions trophiques peu favorables rencontrées par les leptocéphales lors de leur
migration transocéanique. Cependant, Moriarty & Dekker (1997) rappellent qu’aucune

relation claire entre ces changements océaniques et le déclin du recrutement n’a été montré.

Une hypothétigue relation Stock/Recrutement

Existe-t-il une relation entre le nombre de futurs geniteurs produits par les bassins
versants et le recrutement en civelles arrivant sur les cOtes européennes les années
suivantes ? Cette question fondamentale qui pose le probleme d'une hypothétique relation
stock de reproducteurs / recrutement de juvéniles (Myers et al. 1995 ; Myers &
Barrowman, 1996 ; ICES, 2002) pour I'anguille européenne, a soulevé, et souleve encore, bien
des débats au sein de la communauté scientifique. Pour l'instant, et faute de réponse, des

arguments sont avanceés en faveur des deux hypotheses.

Certains auteurs considérent qu'il n'existe aucune relation entre Il'intensité des dévalaisons
d'anguilles argentées et le recrutement ultérieur en civelles (Gascuel & Fontenelle, 1994 ;
Dekker, 1998). Pour eux, le recrutement de civelles serait exclusivement dépendant des
mortalités occasionnées lors des phases marines (courant, conditions trophiques,
températures, etc.) et non pas du nombre initial de larves et donc du nombre de géniteurs
impliqués dans la reproduction (Desaunay & Guérault, 1997 ; Moriarty & Dekker, 1997 ;
Dekker, 1998 ; Knights, 2003). Sous cette hypothése, le nombre de géniteurs se reproduisant
dans la mer des Sargasses serait largement suffisant pour soutenir la population. Par
conséquent, une restauration ou au contraire une exploitation plus intense des stocks
continentaux restera sans effet sur le recrutement ultérieur. Cet argument a été utilisé par
Moriarty & Dekker (1997) pour plaider en faveur d'un maintien en I'état de la pécherie
européenne malgré la régression actuelle de la population danguilles. Ils ne préconisent
d'ailleurs aucune action permettant d'améliorer la production et/ou I'échappement des
anguilles argentées (géniteurs) vers la mer des Sargasses. Toutefois, ces auteurs proposent de
restaurer les stocks a I'échelle de bassins versants complets pour soutenir les pécheries
puisque des relations de rendement d'anguilles argentées par recrues (jeunes anguilles)
seraient envisageables pour cette espece (Gascuel & Fontenelle, 1994) comme cela a été
montré pour bon nombre de poissons pélagiques (Ricker, 1945 et 1958 ; Paulick & Bayliff,
1967).



A l'inverse, d'autres hypothéses soutiennent que la trés forte régression du recrutement aux
limites de l'aire de répartition, et la diminution des populations d'anguilles jaunes dans les
autres cours d'eaux impliquent probablement une diminution du nombre de geéniteurs
potentiels (Feunteun, 2002). Les travaux de Myers & Barrowman (1996) ont montré que
parmi 369 pécheries et 86 espéces (eau douce et marine) distribuées dans le monde entier, il
existait des relations positives significatives entre le stock de reproducteurs et le recrutement
ultérieur (i.e. une chute du nombre de reproducteurs entrainant une chute de recrutement). Ces
auteurs concluent que ces relations ne sont pas démontrées quand I'analyse des données n'est
pas conduite a une échelle pertinente par rapport a la biologie de I'espece étudiée. En I'état
actuel des connaissances, la panmixie de l'anguille européenne reste I'hypothése la plus
acceptée par la communauté scientifique en raison du manque d'évidence claire de la scission
du stock a I'échelle de son aire de répartition (caractéristiques morphologiques analysées par
Schmidt, 1906 ; marqueurs génétiques par Daemen et al., 2001 ; cohérences des patterns de
recrutement en Europe par Dekker, 2000a). Il n'existerait donc qu'une seule et méme
population reproductrice a I'échelle de son aire de répartition. Cela signifie qu'une anguille

participe théoriqguement au recrutement de I'ensemble de l'aire de distribution de I'espéce.

Par conséquent, la demonstration d'une relation Stock/Recrutement pour I'anguille européenne
est hors d'atteinte aujourd’hui compte tenu (i) de I'échelle géographique gigantesque a prendre
en considération correspondant a l'aire de répartition de cette espéce et (ii) de la
méconnaissance compléte du nombre d'anguilles argentées qui sont produits chagque année
dans les différents hydrosystemes a I'échelle européenne et (iii) de la mortalité océanique non

connue (larves et reproducteurs).

Problématique de la thése

Le déclin général du recrutement amorce depuis les années 1980 a I'échelle de son aire de
répartition (Dekker, 2004) a contraint les gestionnaires a prendre dans l'urgence des mesures
de gestion alors méme que, comme nous venons de le voir, des pans entiers de la biologie de
I'anguille tant en phases marine que continentale sont inconnues. Les programmes de
protection de l'espece et de restauration de certaines populations continentales se sont
essentiellement focalisés sur la restauration des voies de migration par l'installation de passes
migratoires (Legault, 1994). Ces travaux ont permis de montrer que ces aménagements
pouvaient augmenter l'indice de recrutement (Legault, 1994 ; Briand et al., 2005b). D'autres



méthodologies sont appliquées ou envisagées comme par exemple l'alevinage des
hydrosystemes exploités a partir d'anguillettes d'élevage ou directement par des civelles
achetées en France ou en Angleterre (Pedersen, 1997) ou encore I'aménagement et la
restauration des habitats (Feunteun, 1994 ; 2002). Plus récemment, le « principe de
précaution » a été avanceé puis adopté (FAO, 1995 ; Russel & Potter, 2003). Selon ce principe,
toutes les mesures contribuant a la réduction des mortalités sur tous les stades biologiques
doivent étre prises. Par exemple, la réduction de la mortalité par péche, I'équipement
d'obstacles par des systemes de franchissement, la restauration de la qualité des milieux
aquatiques, etc. sont visés (Groupe National Anguille, 1998). Finalement, ce principe postule
I'existence d'une relation Stock/Recrutement jusqu'a preuve scientifique du contraire (ICES,
1997). Autrement dit, I'effondrement du recrutement observé aujourdhui serait lié a un
nombre de reproducteurs efficaces (notion de qualité) insuffisant (Dekker, 2003). Les
recommandations faites au niveau européen par différents groupes de travail (Moriarty &
Dekker, 1997 ; Feunteun & Vigneux, 1998 ; ICES, 1999) préconisent donc de définir des
cibles d'échappement en anguilles argentées (= futurs géniteurs) pour chaque unité de
gestion, c'est-a-dire du niveau national a celui du bassin versant. La mise en place de suivis
standardisés des échappements des géniteurs dans chaque bassin versant, au niveau national et
européen, en complément des recherches actuelles (déterminismes du recrutement, flux de
civelles, capacité d'accueil, estimation de stock, etc.) permettrait de combler la quasi absence

d'approches quantitatives a I'échelle des bassins versants en Europe.

Enfin, plus récemment, la communauté scientifique a émis I'nypothése que la qualité des
géniteurs importait tout autant que leur quantité. En effet, en raison de leur phase continentale
longue (entre 3 et 20 ans en moyenne), les anguilles sont particulierement exposées aux
parasitoses (Anguillicola crassus, Lefebvre et al., 2003 ; Kirk, 2003 ; EELREP, 2005) et
xénobiotiques (métaux lourds, HAP, pesticides, PCB, etc., Bruslé, 1990 ; Robinet &
Feunteun, 2002 ; EELREP, 2005) susceptibles d'altérer leur succes reproducteur. A ce jour,
les études qui prennent en compte la qualité des géniteurs a I'échelle d'un bassin versant sont

cependant inexistantes.

En résumé, le principe de précaution actuellement en vigueur vise a favoriser un
échappement des anguilles argentées des hydrosystémes continentaux tant en quantité

gu’en qualité.



Cependant, I'effet de ces programmes de restauration sur la dynamique des populations
n'a fait que de rares fois I'objet d'évaluation a I'échelle de bassins versants complets (Vollestad
& Jonsson, 1988). Méme si leur capacité a augmenter les biomasses dans les hydrosystemes
continentaux était validée, de tels programmes pourraient se révéler inefficaces pour restaurer
durablement I'espece tant que (i) une estimation des indicateurs de la survie des
populations d'anguilles dans les bassins versants du type rendement par recrues
(Gascuel & Fontenelle, 1994) et (ii) les relations entre les caractéristiques des sites de
croissance (productivité, anthropisation, qualité de I'eau, etc.), la structure (tailles, ages)
et qualité des anguilles argentées produites ne seront pas étudiées. Ces deux points

constituent la problématique fondamentale abordée dans cette these.

Cette étude s'inscrit donc fondamentalement dans le contexte de la Biologie de la
Conservation de l'anguille européenne et particulierement sur la dynamique des phases
continentales, seule fenétre spatiale ou des actions de gestion sont actuellement réalisables.
Jai donc orienté mes recherches de facon a mesurer les relations entre les parameétres de
fractions continentales de populations d'anguilles (densité, structure démographique, sex ratio,
structuration spatiale) et celles des hydrosystéemes (surface et structure de I'nabitat) dans un
contexte spatio-temporel dynamique : dynamique des paysages aquatiques (variations des
habitats, de la qualité de I'eau et de la connectivité du réseau hydrographique), dynamique
des populations et fluctuations inter-annuelles (mortalités, flux migratoires) sous la
double contrainte des événements naturels (variables hydrodynamiques) et des
aménagements anthropiques (construction et gestion des barrages, contrdle des débits,

occupation des sols, etc.) ceci a I'échelle dun petit bassin versant.

2. Méthodologies potentielles, approches spécifiques et comparatives

2.1. Méthodologies potentielles

Les méthodes de suivi a long-terme des fractions d’anguilles argentées en quantité et
en qualité, capitales dans un contexte de déclin drastique de I’espéce, ne sont pas toutes
opérationnelles. De plus, les donnees a long terme pour tester, caler et valider ces méthodes

font actuellement défaut.



Le nombre d'anguilles argentées produit chaque année dans I'immense majorité des
hydrosystémes européens n'étant pas connu, il parait urgent de développer des méthodologies
d'estimation des flux de géniteurs. Ces méthodologies doivent prendre en compte I'ensemble
des stades de I'espéce en phase continentale. Nous considérons ainsi les trois phases de
développement de I'anguille dans un hydrosysteme continental.

Le recrutement

L'arrivée des jeunes anguilles dans un hydrosystéeme continental correspond a la phase de
recrutement. La dynamique et I'importance de cette colonisation du milieu continental
peuvent étre mesurées par trois indices. Tout d'abord, I'analyse des stades et des flux de
civelles en migration portée (Gascuel, 1986), trés en aval dans I'estuaire, peut renseigner sur
le niveau de recrutement estuarien en identifiant les nouveaux individus entrant dans le
systeme. A l'autre extrémité de l'estuaire, I'analyse des civelles en migration nagée (Gascuel,
1986), en amont de la limite de la marée dynamique, fournit une indication du recrutement
fluvial (Legault, 1994). Le niveau de cet échappement estuarien résulte du taux d'exploitation
exercée par les pécheurs sur le flux de civelles, du taux de sédentarisation en estuaire et du
taux de mortalité naturelle sur ces jeunes stades entre ces zones amont et aval (Briand et al.,
2003). Enfin, une partie du recrutement fluvial est assuré par les anguillettes, jeunes anguilles
de 8 a 20 cm ayant passé quelques mois en eau douce (Legault, 1994). L'ensemble de ces
indices peuvent étre issus de suivis de pécheries (Briand et al., 2003) et/ou de passes-pieges a
anguilles (Legault, 1994) ainsi que de la mise en ceuvre d'opérations scientifiques, manceuvres

d'ouvrage (Legault, 1990) ou pécheries expérimentales (Briand et al., 2003).

Le stock

La seconde écophase concerne la fraction sédentaire de la sous population dans un
hydrosysteme (ou Stock) constituée principalement d'anguilles jaunes sédentaires en phase de
croissance (Laffaille et al., 2005a) mais egalement de jeunes anguilles fraichement recrutées
et d'anguilles argentées prétes a partir en mer pour se reproduire. Les caractéristiques de cette
phase peuvent étre déclinées en termes d'abondance, de structure démographiques et de
proportion des sexes. Leur déclinaison fournit un indice tant qualitatif que quantitatif de la
population en place dans les différents compartiments du bassin (voir par exemple Feunteun
et al., 1998). Les péches expérimentales, les suivis des captures des pécheurs professionnels et
amateurs et les inventaires piscicoles adaptés ou non a l'anguille constituent les sources de

données pouvant permettre d'atteindre cet objectif.



La dévalaison

La derniere écophase (Dévalaison) concerne le flux sortant d'anguilles argentées qui

représentent le potentiel reproducteur issu du bassin versant. Les suivis effectués permettent

l'analyse des caractéristiques du flux dévalant en terme quantitatif (nombre et poids),

proportion des sexes, des tailles, de repérage des stades d'argenture, de qualité des individus

(pourcentage de graisse, maturation des gonades, contamination parasitaire, etc.).

Dans I'hypothése ou ces 3 écophases sont accessibles pour I'échantillonnage et quantifiables a

I'échelle de I'hydrosysteme, I'estimation quantitative du flux annuel d'anguilles argentées peut

théoriquement étre réalisée selon trois approches différentes :

approche directe : elle consiste a compter directement chaque année toutes les

anguilles argentées qui quittent I'hydrosysteme au cours de leur migration
d'avalaison. Cette approche exhaustive, réalisée a l'aide d'engins fixes de capture
qui barrent la totalité de la riviere (piege de dévalaison), n'est applicable que dans
les petits cours d'eau (largeurs de riviére et intensité des crues faibles) (par
exemple, Vollestad & Jonsson, 1988 ; Feunteun et al., 2000). Dans les grands
cours d'eau comme la Loire, des méthodes de marquage/recapture s'inspirant des
études menées dans le Saint-Laurent (Caron et al., 2003 pour A. rostrata) doivent
étre envisagées (Boury et al., 2004). Dans les deux cas, ce sont des méthodes

lourdes et codteuses.

approche Stock/Dévalaison basée sur la connaissance des caractéristiques du

stock qui est I'écophase la plus aisée a echantillonner. Cette approche requiert (i)
la connaissance du nombre total d'anguilles a I'échelle du bassin versant et (ii) de
pouvoir caractériser les anguilles argentées prétes a migrer. Cette approche a été
développée par Feunteun et al. (2000) mais n'a pas été a ce jour validée sur une
durée suffisamment longue. De plus, une caractérisation standardisée des
anguilles qui sont prétes a entamer leur migration d'avalaison dans l'année est

nécessaire.

approche Recrutement/Dévalaison qui permet de relier les flux mesurés de

recrues (estuariennes ou fluviales) aux flux d'anguilles argentées (modéle de

rendement en anguilles argentées par recrues d'anguilles ; Gascuel et Fontenelle,
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1994). Cette approche nécessite une connaissance fine de la dynamique de la
sous-population (estimation des flux migratoires, abondances, taux de survie,
croissance, etc.). Les tentatives de modélisation de la dynamique continentale de
I'anguille trouvées dans la littérature sont relativement limitées. Elles ont
généralement recours a des simulations en raison des données lacunaires
(Vollestad & Jonsson, 1988 ; De Leo & Gatto, 1995 ; Dekker, 2000c) ou issues de
la littérature (Lambert, 2005), a des approches conceptuelles (Gascuel &
Fontenelle, 1994), ou bien concernent des sous populations soumises a des
captures professionnelles (Ardizzone & Corsi, 1985; Adam, 1997). A ce jour,
aucun modele n'a été validé et un constat simple s'impose : les études de "terrain”
qui quantifient et caractérisent les trois écophases (Recrutement, Stock et
Dévalaison) a I'échelle d'un bassin versant sur une période temporelle importante,
étape nécessaire pour estimer les parametres (flux migratoires, mortalité, etc.) d'un

modele de dynamique de population et le valider, sont inexistantes.

2.2. Approche spécifique d'une sous population d'anquilles dans un

petit bassin versant fortement aménagé du Nord de la Bretagne : le

Frémur

Etude quantitative - elle consistera dans un premier temps a analyser les mécanismes qui
permettent de prévoir chaque année le nombre d'anguilles argentées migrantes (= futurs
reproducteurs) a partir d'une analyse des parametres du Stock (approche Stock/Dévalaison)
en relation avec les caractéristiques (présence d'obstacles notamment) du bassin versant. Dans
un second temps, une analyse préliminaire de la dynamique de la sous population sera réalisée
(approche Recrutement/Dévalaison). Ces deux approches ont nécessité (i) la quantification
et la caractérisation (taille, age et sexe) des flux migratoires (Recrutement et Dévalaison) et du
Stock sur une échelle pluriannuelle importante (8 années) en relation avec les facteurs
environnementaux, (ii) l'utilisation de méthodes classiques (otolithométrie, marquage de
masse a la calcéine des juvéniles, marquage individuel aux PIT-tags) et (iii) mise en place de
méthodologies originales (caractérisation standardisée des anguilles argentées candidates a la
migration ; modélisation des relations densités/habitats pour une estimation de stock a
I'échelle du bassin versant).

Ces approches ont été menées pour répondre aux questions suivantes :
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- Est il possible de prédire le nombre d'anguilles argentées migrantes a partir de la

connaissance des caractéristiques du Stock ?

- Combien de recrues sont nécessaires pour produire une anguille argentée

dévalante dans le bassin versant du Frémur et en combien de temps ?

Etude qualitative - La configuration particuliere du Frémur (présence d'obstacles et
eutrophisation) favorise la prolifération de cyanobactéries toxiques (hépatotoxines du type
Microcystine-LR) qui s'accumule dans les foies des organismes aquatiques. Les anguilles, en
raison de leur phase continentale longue (entre 3 et 20 ans) et de leur caractére migratoire qui
peut les amener a franchir ou exploiter ces zones, sont susceptibles d'étre exposées a ces

blooms toxiques. Cette hypothése, qui n'a jamais été testée, sera examinée.

Choix du site de référence :

Pour mener a bien notre étude quantitative et qualitative, notre site de référence devait
répondre a quelques critéres indispensables : (1) il devait étre caractéristique des eaux
continentales colonisées par l'anguille, (2) il devait étre localisé dans une aire géographique
suffisamment fermée pour éviter l'arrivée ou le départ d'individus au stade anguille jaune, (3)
I'entrée et la sortie des flux migrants devaient étre aisément contrdlées dans le systeme
écologique qui doit également abriter I'ensemble des écophases du cycle continental de
I'espéce, (4) sa taille devait étre optimale entre une taille minimale, définie par la nécessité
d'englober un grand nombre de facteurs de perturbation, et une taille maximale limitée
essentiellement par les moyens matériels d'exploitation, (5) enfin, il devait présenter
"lI'avantage™ d'étre fortement aménagé. Nous ne detaillerons pas ici toutes les caractéristiques
de ce site (voir Matériels et méthodes général pour plus de détails), mais le petit fleuve cétier
du Frémur répondait a I'ensemble de ces critéres et a par conséquent été retenu pour la

réalisation de notre étude.

2.3. Approche comparative

Actuellement, aucune méthode ne permet d'évaluer de fagon globale la qualité des géniteurs
(i.e. la capacité d'atteindre la zone de fraie et de se reproduire avec succes). Par conséquent,
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nous avons adopté une démarche qui a consisté a comparer les caractéristiques biologiques
(effectif, sexe, age et coefficient de condition) des anguilles argentées produites dans les
bassins versants du Frémur (Nord Bretagne) et de I'Oir (Basse Normandie) caractérisés par un
gradient décroissant d'anthropisation. Elle permettra d'analyser la variabilité de la quantité
et de la qualité des futurs géniteurs produits dans ces deux petits bassins versants voisins de
taille équivalente (< 90 km?). Enfin, une comparaison des caractéristiques (croissance, tailles
et ages a l'argenture) d'anguilles grandissant dans deux habitats distincts (saumatre vs
dulcaquicole) du systeme lagunaire camarguais (Sud de la France) sera réalisée dans le but
d'analyser la relation entre le site de croissance et les caractéristiques des anguilles

argentées produites.

3. Structure du document

Ce manuscrit de these s‘articulera de la maniere suivante. Apres une présentation générale de
la biologie de cette espece et des méthodes utilisées, quatre chapitres de résultats suivront les
deux axes de recherche précédemment dégagés. Ces résultats seront présentés sous la forme
d'articles publiés, "sous presse”, révisés ou en cours de rédaction. Les chapitres I, 11 et 1l
porteront uniquement sur des résultats issus de la sous population d'anguilles du bassin
versant du Frémur. Dans le chapitre IV, I'approche comparative intersite (Frémur vs Oir ;

milieux doux vs saumatre du systeme lagunaire camarguais) sera privilégiée.

Le chapitre | portera sur le Recrutement fluvial, c'est-a-dire sur les jeunes anguilles qui
viennent chaque année coloniser le bassin versant du Frémur. Dans un premier temps, nous
caractériserons ce recrutement fluvial en terme de structure démographique (structures de
tailles) et analyserons les variations interannuelles de ce phénomene en relation avec les
déterminants environnementaux (partie 1.1.). Ensuite, nous nous pencherons sur la
dynamique de la colonisation spatiale des anguilles recrutées, dans la partie aval du bassin
versant (partie 1.2.).

Le chapitre Il portera sur le Stock, c'est-a-dire les anguilles (des recrues aux anguilles
argentées) constituant la fraction sédentaire de la population. Dans la partie I1.1., une
modélisation de la distribution spatiale et temporelle des abondances d'anguilles constituant le
Stock en fonction des parametres physiques (distance a la mer, obstacles et habitat) a I'échelle

13



du bassin versant du Frémur sera réalisée sur une période de 8 années. Cette analyse nous
permettra d'appréhender l'influence du Recrutement et de la Dévalaison sur la variabilité
spatiale et interannuelle du Stock. De plus, le développement d'un modele mixte de type GLM
(modéle linéaire généralise) sera réalisé dans le but destimer a terme le nombre total
d'anguilles présentes dans ce bassin. Dans un second temps, une méthode standardisée de la
caractérisation de l'argenture sera developpée et testee (parties 11.2.1 et 11.2.2). Cette
méthode aura pour objectif de caractériser en fonction de criteres anatomiques
macroscopiques simples et objectifs, quelles sont les anguilles qui sont prétes a entamer leur

migration d'avalaison dans I'année.

Le chapitre 111 portera sur la Dévalaison c'est-a-dire sur les anguilles argentées qui quittent
chaque anneée le Frémur. Dans la partie I11.1., nous préciserons l'influence des aménagements
(présence d'obstacles) sur la dynamique migratoire (périodes de migration et nombre
d'anguilles migrantes) des anguilles argentées. Dans un second temps, une analyse de la
variabilité interannuelle des caractéristiques (taille, age et sex-ratio) des anguilles argentées

migrantes sera réalisée (partie 3.2.).

Le chapitre IV sera l'occasion pour nous de présenter les relations de notre approche
quantitative dans le bassin versant du Frémur, c'est-a-dire les approches Stock/Dévalaison
(partie 1V.1.1.) puis Recrutement/Dévalaison dans sa phase préliminaire (partie 1V.1.2.).
Dans les deux parties suivantes (parties 1V.2.1. et 1V.2.2.), nous analyserons l'influence de la
productivité et de I'eutrophisation des hydrosystémes sur les caractéristiques (ages/tailles a
I'argenture et qualité des anguilles argentées respectivement). Enfin, une comparaison inter-
sites des productions (effectifs) et caractéristiques (taille, sexe et coefficient de condition)
d'anguilles argentées dévalantes de deux hydrosystémes voisins (Frémur et Oir) de superficie
équivalente mais qui se distingue par leur degré d'anthropisation sera présentée (partie 1V.3.).
L'objectif de cette partie est de d'analyser la variabilité de la production d‘anguilles

argentées en "‘quantité’ et ""qualité™.
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Matériel et Méthodes général

1. Présentation de I'anguille européenne

1.1. Position systématique

Les anguilles font partie de la super-classe des Poissons, de la classe des Ostéichthyens, de la
sous-classe des Apodes, de I'ordre des Anguilliformes et de la famille des Anguillidés dont
elles constituent le genre unique Anguilla (Blache et al., 1973). Leur stade larvaire (i.e.
leptocéphale) qui présente une morphologie et des adaptations originales est caractéristique du
superordre des Elopomorphes (Pfeiler, 1999).

On dénombrait 2 especes Atlantiques et entre 16 et 17 especes Indo-pacifiques selon les
auteurs (Tesch, 1977) jusqu'a I'étude de Watanabe et al. (2005) qui démontre par des criteres
morphologiques et génétiques qu'il existe en fait 15 espéces au niveau mondial. 1l existe des
controverses quant a leur séparation phylogénétique (Bastrop et al., 2000 ; Aoyama et al.,
2001 ; Aoyama, 2003) et leurs aires de ponte ne sont pas toutes localisées avec certitude
(Tsukamoto et al., 2003 ; Miller, 2003). Les deux espéces Atlantiques occupent I'hnémisphere
nord. Leur détermination est basée sur le nombre de vertebres et myomeéres (Tesch, 1977 ;

Lecomte-Finiger, 1985). De plus, elles possedent des aires de répartition bien distinctes :
L'anguille américaine Anguilla rostrata (Lesueur, 1817) colonise le Nord-Est du
continent américain (Sud du Groenland au Vénézuela). Elle possederait quelques

représentants dans le Nord de I'Europe.

L'anguille européenne Anguilla anguilla (Linnaeus, 1758) est essentiellement localisée

dans la partie Ouest de I'Europe.

1.2. Aire de repartition

L anguille européenne est une espéce diadrome thalassotoque, dont le cycle de vie comprend

deux trajets migratoires importants qui lui confere un titre de “grand migrateur”.
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e L ’aire de ponte se situe dans la mer des Sargasses (Schmidt, 1922), au large des cotes
américaines (Figure 1). Elle s’étend entre 22° et 29° Nord, et entre 50° et 70° Ouest (Tesch,
1977). Les larves sont présentes dans une grande partie de I’Atlantique Nord mais aussi en
Méditerranée occidentale, avec des tailles d’autant plus grandes qu’on s’approche des cotes

européennes.

e La zone de croissance correspond aux zones cotiéres et aux cours d’eau de I’Europe et de
I’Afrique du nord (Tesch, 1977 ; Dekker, 2003), s’étendant de I’Islande au Maroc voire méme
jusgu’aux cotes mauritaniennes (Laffaille et Baisez, obs. perso.). Sur la cote Atlantique, cette
aire de répartition coincide avec la périphérie de la grande circulation anticyclonique des
masses d’eaux de I’ Atlantique Nord. A I’intérieur de cette vaste aire de répartition, I’anguille
occupe des habitats trés variés, tant en milieu marin (zones c6tiéres (Sauvaget et al., 2003),
estuaires (Laffaille et al., 2000), lagunes (Acou et al., 2003) qu’en milieu dulcaquicole

(rivieres (Feunteun et al., 1998), marais (Feunteun, 1994)).

Figure 1. Aire de répartition et cycle biologique de I'anguille européenne (Anguilla anguilla
L. 1758), adaptée de Germain (1927) pour l'aire continentale et Schmidt (1924) pour la

répartition océanique des larves. Tiré de Baisez (2001).
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1.3. Cycle biologique

Son cycle est connu dans son ensemble depuis le début du vingtiéme siecle grace aux travaux
de Schmidt (1912, in Tesch, 1977), mais des travaux plus récents ont permis de préciser
certaines étapes (par exemple Lecomte-Finiger & Yayhaoui, 1989). Cependant, de

nombreuses inconnues, voire controverses, subsistent encore.
Le cycle de vie de l'anguille européenne (Anguilla anguilla, L.) est caractérisé par deux
migrations transocéaniques de courte durée par rapport a la phase de croissance continentale,

et deux métamorphoses avec, trés certainement, une seule et ultime reproduction (Figure 1).

o0 Phase de reproduction

L'ensemble de la migration de reproduction des anguilles ainsi que les différents aspects de la
reproduction restent a ce jour mal connus. Deux photographies attestent de la présence d'une
anguille européenne ou américaine a grande profondeur (2045-2085 meétres) au large des iles
des Bahamas (Robins et al., 1979). Cette observation unique alimente I'nypothése d'une
reproduction a grande profondeur. On considere que l'anguille européenne, comme toutes les
especes d'anguillidés, est trés vraisemblablement semelpare (Fontaine et al., 1982), c'est-a-

dire que tous les géniteurs meurent apres la reproduction.

La période du frai se situe probablement au printemps (Schmidt, 1922) et plus précisément en
mai et juin (Vladykov et March, 1975). L'éclosion engendre des larves aplaties de 5 a 10 mm
gu'on nomme leptocéphales (individus en forme de feuille saule), qui a tort ont longtemps été

considérées comme une espece différentes, Leptocephalus brevirostris (Grassi, 1896).

o Stades larvaires : phases de migration transocéanigue

La migration transocéanique depuis l'aire de ponte vers l'aire de répartition continentale
permet de distinguer quatre stades (I a I\V) de leptocéphales (Grassi, 1913 ; Strubberg, 1913).
Schmidt (1922) établit une description des stades. Depuis les travaux de cet auteur, la
migration est jugée classiquement passive, pourtant les études les plus récentes concluent a
une migration active caractérisée par une nage a I'encontre du courant nord-équatorial pour

une partie des individus (Tesch, 1982). La migration transocéanique varierait alors entre 7 et
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11 mois (Lecomte-Finiger, 1992 ; Desaunay et Guerault, 1997) ou 3 ans (Schmidt, 1909 ;
McCleave et al., 1998) en fonction des méthodes utilisées pour déterminer l'age des
leptocéphales. Aux abords du talus continental, les larves se métamorphosent en civelles (i.e.

anguilles non pigmentées), préparant ainsi leur colonisation des eaux continentales.

o Stade civelle : premiere métamorphose, phase de migration margino-

littorale et continentale anadrome

La métamorphose des leptocéphales en civelles intervient en Aolt-Septembre pour la plupart
des individus. Elle s'accompagne d'une forte diminution du poids et de la longueur (Elie,
1979), ainsi que dimportantes modifications morphologiques, physiologiques et
comportementales. On assiste entre autres transformations (i) au passage d'une forme aplatie a
une forme sub-cylindrique identique a celle de I'adulte, (ii) a un arrét de la nutrition, avec la
perte des dents caractéristiques de la larve planctonique et la régression du tractus digestif,
(iii) a une perte d'eau avec une augmentation consequente de la minéralisation, (iv) a un
changement dans le fonctionnement du systéme endocrinien avec une activité accrue de la

thyroide et de I'nypophyse.

Ces civelles, aprés une courte phase de stabulation dans la zone littorale, entreprennent la
remontée des estuaires d'abord par une "migration portée” (Gascuel, 1985) liée a I'utilisation
des courants de marée, puis par une "migration nagée" correspondant a une nage active
orientée vers l'amont (Gascuel, 1987). Précisons que la migration des civelles intervient
essentiellement entre Octobre et Avril dans les estuaires du littoral Atlantique. Au cours de
cette phase de colonisation, les transformations amorcées au cours de la métamorphose se
poursuivent : lI'alimentation et par conséquent la croissance reprennent (Bardonnet & Riera,
2005) ; la civelle d'abord transparente devient anguillette (Elie et al., 1982).

o Stade anguillette : phase de colonisation des eaux continentales

L'anguillette présente une pigmentation généralisée et correspond au stade VII décrit par Elie
et al. (1982). Le stade anguillette est tres souvent assimilé au stade plus global d'anguille
jaune, or on considere que ce dernier correspond plutét a une phase de sédentarisation de
I'anguille (Laffaille et al., 2005). En fait, les anguillettes poursuivent leur migration vers

I'amont comme en témoignent les observations dans les passes a anguilles (Elie & Rigaud,
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1984 ; Moriarty, 1986 ; Legault, 1987 ; Baras et al., 1994 ; Laffaille et al., 2000 ; Feunteun et
al., 2003). 1l est donc nécessaire de distinguer les anguillettes des anguilles jaunes selon ce
critere de dynamique migratoire, méme si pratiqguement la caractérisation du comportement
reste difficile. Globalement, on pourra caractériser le stade anguillette comme celui qui
correspond a la phase de cycle de vie continentale durant laquelle I'anguille pigmentée

poursuit une migration vers I'amont et n'est pas sexuellement différenciee (Adam, 1997).

Dans les milieux continentaux qui ne sont plus sous influence tidale, c'est essentiellement
cette écophase qui entreprend la colonisation des hydrosystéemes continentaux (Feunteun et
al., 2003). Les mécanismes qui gouvernent ces comportements migratoires sont trés peu
documentés. La quantification des flux annuels d'anguilles colonisatrices dans un bassin
versant est une des clés permettant d'analyser la dynamique de la fraction de la population

d'anguilles a I'échelle du bassin versant.

o Stade anguille sédentaire "anguille jaune" : phase de sédentarisation et

de croissance

L'anguille jaune qui intervient ensuite correspond a une phase de croissance essentiellement
"sedentaire” (Laffaille et al., 2005a). Cependant, il semble exister des déplacements
importants entre les différentes zones d'un bassin versant, voire entre les zones dulcaquicoles
et les zones marines cotieres (Daverat et al. 2006). La croissance montre une grande
variabilité individuelle et est de plus marquée par un fort dimorphisme sexuel : les femelles
croissent plus rapidement et surtout plus longtemps que les méles (Kushnirov & Degani,
1995). Il en résulte que la longueur des males est nettement moindre que celle des femelles
pour des ages avancés (Sinha & Jones, 1966 ; Lee, 1979 ; Vollestad & Jonsson, 1988).

La différenciation sexuelle, tres labile, apparait a partir de 15-20 cm et jusqu'a 30 cm. Le
déterminisme sexuel est induit par des facteurs écologiques et/ou environnementaux (Wiberg,
1983 ; Colombo, Grandi et Rossi, 1984). Il semble exister une répartition géographique
différentielle en fonction des sexes : les plus grandes femelles sont dominantes dans les zones
situées dans les zones de téte de bassin versant alors que les males sont majoritaires dans les
zones aval des hydrosystéemes (Haraldstad et al., 1985 ; Vollestad 1992). Enfin, notons que la
détermination de I'dge chez I'anguille est trés difficile. Les méthodes utilisées font I'objet de

nombreuses controverses engendrant, par conséquent, des incertitudes sur la durée de cette
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phase de croissance. Cependant, des études ont pu montrer que cette phase de sédentarisation
correspond a une phase de croissance active et d'accumulation de réserves qui peut durer de 5
a 9 ans dans les eaux francaises (Mounaix, 1992 ; Panfili et al., 1992). La deuxieme et
derniere métamorphose qui permet le passage de I'anguille jaune a lI'anguille argentée, met fin

a cette étape.

Le stade anguille jaune est I'écophase la mieux connue car facilement accessible et
échantillonnable en milieu continental. En dynamique des populations, ce stade présente
I'intérét d'une relative stabilité spatiale dans les cours d'eau (Laffaille et al., 2005a), de sorte
gue pour un site continental donné, il est possible de suivre I'évolution d'une cohorte entre son
arrivée au stade anguillette et son départ au stade anguille argentée. Les effectifs de cette
cohorte au stade sédentaire ne diminuent alors que sous l'influence des différents facteurs de

mortalité.

o Stade anguille argentée :

L'argenture est I'ultime métamorphose qui prépare I'anguille & la migration de reproduction
grace a tout un ensemble de modifications morphologiques et physiologiques qui marquent la
limite entre deux étapes caractérisees par des modes de vie et des environnements tres
différents. Ces transformations débutent bien avant la migration elle-méme et sont a ce titre
anticipatrices (Fontaine, 1994). Elles débutent au printemps, sous l'effet de facteurs endogenes
bien avant les manifestations externes qui n'apparaissent qu'a la fin de I'été et a I'automne et
aboutissent a la dévalaison sous I'effet de facteurs exogenes. A ce jour, aucun facteur interne
ou externe n'a a ce jour été clairement désigné comme initiateur de la métamorphose
(EELREP, 2005).

v Transformations morphologiques
L'argenture débute au printemps, largement avant les changements de coloration et de
comportement dont Fontaine (1994) estime qu'ils ne deviennent nets qu'en aolt-septembre.
Les anguilles argentées qui sont prétes a entreprendre leur migration catadrome sont
caractérisées par une livrée trés contrastée, sombre sur la partie supérieure (brun-noir) et
claire sur la partie abdominale (blanc argente). Pankhurst & Lythgoe (1982) précisent que ce
critére seul est insuffisant pour la discrimination des stades jaune et argenté. Ceci est confirmé
par de récentes études (Acou et al., 2005 ; Durif, 2003). La peau (Bertin, 1951) et plus
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particulierement le derme (Pankhurst, 1982a) s'épaississent, la longueur des nageoires
pectorales augmente (Lee, 1979). On observe aussi un accroissement général des organes des
sens, c'est le cas de la ligne latérale qui se différencie (Zacchéi & Tavolaro, 1988 ; Acou et
al., 2005), de I'épithélium olfactif (Sorensen & Pankhurst, 1988 chez Anguilla rostrata) et
surtout de I'eeil (Fontaine, 1994). Enfin, chez I'anguille européenne, l'augmentation du
diametre oculaire est associée d'une part a une relative croissance de la pupille (Carlisle &
Denton, 1959) et d'autre part a une évolution des pigments rétiniens qui s'appare, chez les

anguilles argentées, aux chrysopsius photosensibles des poissons abyssaux (Fontaine, 1994).

v Transformations physiologiques
De nombreuses hormones interviennent également dans le déterminisme de I'argenture de
I'anguille dont I'insuline, le cortisol et les hormones thyroidiennes (Fontaine, 1994), ce qui
suggere une hyperactivité des glandes interrénales et de la thyroide (Fontaine, 1975).
L'argenture donne lieu a une modification des cellules a chlorure (Na*/K") dans les branchies,
comparable a la smoltification des Salmonidés. Prototype du poisson amphihalin, I'anguille
semble néanmoins pouvoir maintenir le méme équilibre osmotique intérieur qu'elle soit en eau

douce ou en mer (Fontaine, 1994).

L'argenture marque la fin de la phase de croissance et s'accompagne d'un basculement de
I'allocation énergétique de la croissance vers la reproduction (Fontaine, 1994). Cette
métamorphose se traduit également par une augmentation spectaculaire du poids des ovaires
chez les femelles, comme en témoigne le rapport gonadosomatique (RGS) qui passe de 0,3 a
1,5 (Fontaine et al., 1976). Le volume folliculaire est multiplié par 125, tandis que le nombre
apparent de follicules diminue jusqu'a 96% (atrésie folliculaire). Cette atrésie a pour
conséquence, au moment précis de l'argenture, de diminuer la part d'énergie consacrée a la
maturation des gonades et de I'allouer presque entierement a la migration (Fontaine, 1994). En
phase continentale, les anguilles argentées n'ont pas la capacité de se reproduire en raison d'un
blocage de la production d’hormone gonadotrope (Dufour, 1985). En conséquence, on
considere donc que les anguilles argentées sont des sub-adultes (Elie, 1994 ; Marchelidon et
al., 1999).

Outre ces transformations anatomiques et physiologiques que connait I'anguille au moment de

I'argenture, un jelne succéde a lI'accumulation de graisses pendant la vie sédentaire (Fricke &
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Kaese, 1995). Boetius & Boetius (1980) ont analysé la répartition de I'énergie issue de

l'utilisation des graisses accumulées (Tableau 1).

Allocation énergétique % alloué

Développement des gonades | 18

Métabolisme de routine 27 sReproduction (75)

Migration 30

Activités post-reproductrices | 25

Tableau 1. Distribution énergétique du catabolisme des graisses chez l'anguille argentée
(d'aprés Boetius & Boetius, 1980).

La principale réserve énergétique de l'anguille argentée est en effet basée sur les lipides,
stockés en triglycérides (80% du total des réserves énergétiques ; Boetius & Boetius, 1985),
dans les muscles principalement. Le foie, accumulant les graisses, est la seconde réserve
énergétique apres les lipides musculaires, mais ne représente que 1 a 2 % du poids du corps
(Dave et al., 1974). Les reserves lipidiques tiennent un role majeur dans la phase migratoire,
puisque I'anguille cesse de s'alimenter lors de l'argenture et lors de sa phase reproductrice. Les
lipides disponibles au moment du départ de la mer des Sargasses seraient a priori suffisants
pour que l'anguille couvre 5 a 6000 km sans se ré-alimenter (van Ginneken & van den
Thillart, 2000), méme si un voyage de 6000 km lui ferait utiliser de 40 a 60% de ses réserves
lipidiques (van den Thillart et al., 2004).

0 Phase de migration de reproduction

En phase océanique, les quelques travaux qui ont tenté de suivre le début de la migration
(Tesch, 1974, 1979, 1989, 1992 ; Westin, 1990) montrent une orientation axée globalement
vers la mer des Sargasses. Les travaux de Dufour (1994) présentent des arguments pour une
migration a grande profondeur, la pression hydrostatique jouerait un réle primordial dans la
stimulation de la fonction gonadotrope (Dufour & Fontaine, 1985). Méme si la trace des
anguilles argentées disparait aux abords du plateau continental, il est quand méme admis que
ces derniéres regagnent l'océan pour parvenir & terme a l'aire supposee de reproduction (Sinha
& Jones, 1975 ; Tesch, 1977). Cette migration de reproduction qui permet de couvrir entre

5000 et 6000 km, est donc encore fort mal connue. Le retour a la mer des Sargasses durerait

22



120 jours environ a une vitesse de 1,4 km/h (Boetius & Boetius, 1980). Le nombre d'ovules
émis par la femelle est compris entre 800 000 et 1 400 000, ce qui confere a l'espece une
capacité de reproduction importante (Elie, 1998). Le pic d'intensité maximale des pontes se
situerait entre les mois de mars et avril, en relation avec l'arrivée massive des civelles I'hiver
suivant (Guerault et al., 1991). Les potentialités de survie des géniteurs apres la ponte reste
inconnues (Lecomte-Finiger, 1990 ; Lecomte-Finiger, 2004). Cependant, il est supposé que
I'acte reproducteur conclut le cycle de vie de cette espece qui serait donc semelpare (Tesch,
1977 ; Westerberg, 1979).

2. Description du bassin versant du Frémur

Les résultats présentés dans cette these sont principalement issus de I'analyse de la sous-
population d'anguilles du Frémur. Cette partie se focalisera par conséquent essentiellement sur
ce petit bassin versant cotier de I'Ouest de la France. Les caractéristiques du bassin versant de
I'Oir et du systéme lagunaire camarguais seront développées dans le chapitre 1V.

2.1. Caractéristiques physiques

Le Frémur (48°40' N, 1°40" W) est un petit fleuve du Nord de la Bretagne (Cétes d’Armor)
débouchant dans la Manche a Lancieux (10 km a I’Ouest de Saint-Malo) (Figure 2). La
superficie de son bassin versant est d’environ 60 km2 pour un linéaire de cours d’eau
atteignant prés de 45 km, dont 17 km pour le cours principal. La pente n’est jamais tres forte,
avec des valeurs qui oscillent entre 0,1 et 2 % pour une pente moyenne de 0,6%. Le Frémur
prend sa source a une altitude de 100 m environ. Le chevelu des sources est constitué de
ruisseaux lotiques de largeur et profondeur relativement faibles. Le substrat est le plus
souvent vaseux ou sablo-vaseux et la vitesse du courant est en moyenne comprise entre 0,1 et
0,2 m.s™. Dans sa partie médiane, une rupture de pente provoque une accélération de la
vitesse du courant (0,3 - 0,4 m.s™), une augmentation de la largeur du cours d’eau (2,5 & 4 m)
et I’apparition de substrats composes essentiellement de graviers et de galets. Au niveau de la
partie aval, la vitesse du courant ralentit de nouveau (0 - 0,1 m.s™) et la profondeur augmente.
La largeur est alors comprise entre 3 et 5 m. Un ancien moulin a I'embouchure (Moulin de

Roche Good) marque la limite tidale (Figure 2).
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Le cours du Frémur est cloisonné par de nombreux barrages et obstacles de diverses natures
(buses, station de jaugeage, radiers sous pont, ...) (Figure 2). Au cours de la seconde guerre
mondiale, les Allemands ont édifié trois barrages stratégiques pour protéger I’aéroport de
Pleurtuit/Dinard d’une éventuelle invasion terrestre. L’un d’entre eux existe toujours : le
barrage du Pont es Omneés, d’une hauteur de 4 m et qui crée un étang de 4 a 5 ha
actuellement utilisé pour I’alimentation en eau potable. Les deux autres ont été détruits et/ou
noyés par le barrage du Bois Joli mis en eau en 1992. Ce dernier offre une capacité de
stockage de 3 millions de métres cubes sur une superficie de prés de 59 ha. La retenue ainsi
créée présente une profondeur maximale de 14 m ce qui en fait un milieu tout a fait a part
dans le bassin versant du Frémur. De nombreux étangs privatifs ont été créés dans la zone des

sources.
2.2. Hydrologie et qualité de I'eau

La station de mesure des débits la plus proche du site d'étude est celle de La Crochais (Figure
2). A cet endroit, la superficie du bassin versant est de 42 km2. Le Frémur présente une
hydrologie similaire a celles des autres riviéres de Haute-Bretagne. Le module est faible et les
étiages sont marqués. Le régime des eaux se caractérise en général par des hautes eaux en
automne et en hiver (respectivement 1,35 et 2,09 m®.s® en moyenne), et des basses eaux de
juillet & octobre (0,40 m®.s™ en moyenne). La moyenne annuelle de référence du débit sur
neuf années (de 1996 & 2004) est 0,22 m®s™. Le débit classé maximum observé sur
I’ensemble de cette période est de 5,75 m®.s™ et le débit mensuel maximum est observé en

janvier 0,54 m®.s™.
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Le Frémur endure une forte pression anthropique, en particulier d'origine agricole (culture
intensive de mais, rectification des cours d'eau, aménagement du bassin versant,
ruissellement, pesticides, etc.). Par conséquent, la qualité physico-chimique des eaux du
Frémur est médiocre sur I'ensemble du bassin versant et montre des charges en azote et
phosphore €elevées. Des prélévements d’eau ont éte effectués en 1997 et 1998 au niveau de la
station de jaugeage de La Crochais et ont permis de doser les nitrates. Les moyennes
annuelles varient entre 14,5 et 24 mg/l. Les valeurs les plus importantes sont observées en
hiver (respectivement 35 en février 1997 et 45 mg/l en décembre 1998) et les plus faibles en
automne (2 en septembre 1997 et 11 mg/l en octobre 1998). Ces charges élevées se traduisent
par une eutrophisation des nombreux plans d'eau situés sur le cours. La portion qui se situe a
I'aval du barrage du Pont es Omnes est “ Hors Classe ” pour la période 1989-1993 avec des
fortes charges en azote et phosphore accompagnés de la présence d’ammonium (données
fournies par la Direction Régionale de I’Environnement). La qualité biologique de I'eau est
mauvaise (niveau B3) dans cette partie du bassin versant tandis qu'elle s’améliore vers
I’amont (niveau B2). Un dosage des pesticides effectué (méthode ELISA) a la station de
Trigavou le 21 avril 1999 a permis de montrer des teneurs en Diuron de 390 ng/l, Isoproturon
de 500 ng/l et Triazines de 195 ng/l (données fournies par le Conseil Général des Cotes
d'Armor).

3. Stratéqgie d'échantillonnage

La schématisation du fonctionnement de la sous-population permet de mettre en évidence les
sections a étudier pour obtenir une compréhension de la dynamique a I'échelle du bassin
versant (Figure 3). La caractérisation (taille, age, stade et sexe) et quantification (nombre,
densités) des trois écophases (Recrutement, Stock et Dévalaison) sont ciblées. Le choix des
échelles spatiale et temporelle d'observation veillera a n'exclure aucun segment de la sous-
population. Les engins d'échantillonnage devront étre adaptés a chacune des écophases
étudiées et leur sélectivité déterminée. Toutes ces démarches visent & obtenir un échantillon
dont I'image sera la plus fidéle possible par rapport a la sous population évoluant dans le
bassin versant. L'échelle spatiale d'observation s'intéressera a la totalité du bassin versant
délimitée a lI'aval par le barrage du Pont es Omnes et a I'amont par les stations proches de la
source. L'échelle temporelle d'observation doit tenir compte des cycles d'activité de I'espéce
et de la variabilité d'abondance interannuelle qui caractérisent les sous-populations d'anguilles

26



(Adam, 1997 ; Verreault, 2002). La fenétre d'observation a été fixée a huit années
consecutives (de 1996 a 2004).

* limite tidale

RECRUTEMENT FLUVIAL DEVALAISON

Caractéristiques des migrantes (N,
taille, age)

Caractéristiques des
migrantes (N, taille, age)
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Année x+n

Déterminisme environnemental
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Année X
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Répartition Croissance
Spat'&}'e Recrutement
Maturité Dévalaison
Année x+1

Figure 3. Principe du protocole de suivi de fractions sédentaires de la population
d'anguilles a I'échelle d'hydrosystémes continentaux appliqué au bassin versant du Frémur
(tiré de Feunteun, 2002).

3.1. Suivi du Recrutement

L'échantillonnage des anguilles en montaison (Recrutement) a été réalisé au niveau des deux
barrages du Pont es Omnes (4 m de hauteur) et du Bois Joli (14 m de hauteur), situés
respectivement a 4,5 km et 6 km de la limite tidale, qui ont été aménagés de passe-piéges a
anguilles (Figures 4 et 5). Elles sont installées & proximité immédiate de la restitution du débit
réservé. Elles sont constituées d'une rampe de progression équipée de substrat type "brosse™
(Legault, 1992 ; 1994). Au sommet, un Kit d'irrigation gravitaire assure le fonctionnement du
dispositif et oriente les anguilles dans un vivier de stockage. Une prise d'eau sur la
canalisation de débit réservé assure le fonctionnement du dispositif. Une partie de I'eau est
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orientée vers la rampe de progression et le vivier de stockage, un autre assure un débit d'attrait
au pied de la rampe. Les deux passes piéges fonctionnent donc en continu entre le 1% Janvier
1997 et le 31 décembre 2004.

3.2. Suivi du Stock

Le suivi du stock vise a obtenir une image de la sous-population d'anguilles en place dans le
bassin versant du Frémur. Ce suivi est réalisé en période d'étiage (i.e. au mois de Septembre).
A cette période, les processus de colonisation du bassin versant par les jeunes recrues
touchent a leur fin (Legault, 1992). De plus, cette période est située apres la mise en place de

I'argenture et avant la migration effective des anguilles argentées (Fontaine, 1994).

= en milieu lotique

Les inventaires en zones courantes sont réalisés par péche électrique a I’aide d’un équipement
“Héron” dont les caractéristiques ont été décrites par Lamarque et al. (1978). Cet appareil
délivre un courant continu ; les voltages utilisés varient selon les stations (entre 150 et 365 V),
tandis que les ampérages observés oscillent entre 0,8 et 2,5 A. Des stations d’une longueur
approximative de 30 m ont éte définies. Ces stations sont fermées a I’amont et a I’aval par des
filets droits de maille 5 mm de facon a éviter toute émigration ou immigration pendant
I’inventaire. Les inventaires sont conduits par passages successifs (dont le nombre est
fonction des captures obtenues, c’est-a-dire au moins deux) sans remise des captures, c’est-a-
dire par épuisement des stocks. A chaque passage, on réalise un point tous les 3 m sur chaque
rive (technique des points-sondage), point sur lequel I’électrode reste immergée pendant 30
secondes. Des points complémentaires sont réalisés en milieu de cours d’eau pour des stations
dont la largeur excéde les 3 m. C’est une méme équipe de péche qui travaille sur I’ensemble
d’une station. Ce protocole, qui permet de standardiser I’effort de péche entre les stations et
au sein d’une méme station au cours des passages successifs (Feunteun, 1994 ; Lambert et al.,
1994), offre donc la possibilité d’utiliser ultérieurement nos résultats a des fins d’estimation
quantitative de I'abondance des anguilles par unité de surface (hnombre/m?2 et biomasse/m?)
grace aux algorithmes proposes par Carle & Strub (1978). Compte tenu des faibles
profondeurs (< 1 m) observées dans ces stations lotiques, la capturabilité est trés importante
(p = 0,70 en moyenne). Ainsi, I’efficacité de la méthode de péche semble tres bonne au niveau
de I’échantillonnage des anguilles (y compris des grandes anguilles). Une moyenne annuelle
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de 28 stations a éte échantillonnée au mois de Septembre des années 1995 a 2004, ce qui
représente environ 2,5% du linéaire total de la riviere. Ces stations lotiques (largeur moyenne
= 2,22 + 0,90 m et profondeur moyenne maximale = 0,55 = 0,22 m) sont localisées dans le
cours principal entre la téte de la retenue du Bois Joli (8,4 km de la limite tidale) et les zones
proches de la source (17,0 km de la limite tidale) (Figure 2).

= en milieu lentique

Les captures en zone profonde (retenue du Pont es Omnes et réservoir du Bois Joli ; Figure 2)
sont réalisées a I’aide de filets verveux. Le verveux est un engin de péche passif considére
comme étant tres efficace vis a vis de I’anguille (Moriarty, 1975 ; Naismith & Knights, 1994).
Ces verveux présentent une maille noeud a noeud de 5 mm. Ils sont constitués de deux ailes,
d’une longueur de 21 m, la ralingue supérieure étant équipée de flotteurs de liege, tandis que
la ralingue inférieure est plombée. La poche présente une profondeur de 5,50 m et est
constituee de 8 cercles. Ils sont immergés a une profondeur qui varie entre 1 et 2 m. Installés
dans la journée, ils sont relevés le lendemain matin ou deux jours plus tard. Les poissons
capturés sont remis a I’eau & une centaine de métres de leur lieu de péche. Chaque année, six
stations situées dans les retenues du Pont es Omnes et du Bois Joli sont échantillonnées. Ce

suivi a été mené au mois de Septembre des années 1996 a 2004.

3.3. Suivi de la Dévalaison

Les anguilles argentées qui débutent leur migration de reproduction empruntent un piege de
dévalaison installé au niveau du barrage du Pont es Omnes situés a environ 6 km de I’estuaire
(Figures 2 et 4). Ce piege a été congu en Septembre 1996 pour capturer les anguilles
dévalantes dont la taille est supérieure a 200 mm. Le piege de dévalaison est constitué d’une
grille (distance inter-barreaux = 8 mm) de piégeage des anguilles d’avalaison qui permet de
réceptionner les anguilles franchissant les batardeaux. Les anguilles se dirigent ensuite dans
une goulotte qui les amene dans un vivier de capture. Aménagé sur une potence, ce vivier de
capture est relevé a I’aide d’un treuil. L’alimentation hydraulique du piége est assurée
gravitairement par une prise d’eau dans le déversoir. Ce piege de dévalaison fonctionne donc

en continu entre le 1% Janvier 1997 et le 31 décembre 2004.

29



Figure 4. Barrage du Pont es Omnes (4 m de hauteur) équipé d'une passe-piege de

montaison (en rive gauche) et d'un piége de dévalaison (en rive droite).

Figure 5. Barrage du Bois Joli (14 m de hauteur) équipé d'une passe-piege de montaison.

30



3.4. Bilan des suivis dans le Frémur

Le tableau 2 synthétise I'ensemble des suivis réalisés dans le bassin versant du Frémur et

utilisés dans ce manuscrit. Le détail des variables environnementales mesurées, abiotiques

et biotiques, se trouve dans chaque partie des chapitres | a V.

Tableau 2. Synthese des suivis réalisés dans le bassin versant du Frémur.

Effort ]
_ . ) _ Variables
Ecophase Engin _ Période d'échantillonnage .
o ] ) Site ] . biometriques
visée d'échantillonnage d'étude sur la période ]
) relevées
d'étude
Barrage  du 01/01/97 continu
. . . Nombre,
Passe-piege du Pont au (1 reléve du piege )
_ taille et stade
esOmnes  31/12/2004 tous les 2,5 jours)
Recrutement _
Barrage  du 01/01/97 continu
= - \ = Nombre’
Passe-piege du Bois au (1 reléve du piege )
) _ taille et stade
Joli 31/12/2004 tous les 3,5 jours)
~_ tous les mois saisonnier -
Intégralité ] Densites,
o ) ~ de Septembre (15 jours avec 28 _
Péche électrique  du bassin ) _ taille et
des années stations
versant . ) ) ) stade
1995 a 2004 échantillonnées)
Stock Retenues _ _ _
tous les mois saisonnier
du Pont ) )
) de Septembre (15 jours avec 6 CPUE, taille
Filets verveux  es Omnes ) _
_ des années stations et stade
et Bois . ) ) )
) 1995 a 2004 échantillonnées)
Joli
. Barrage  du 01/01/97 continu
o Piege de . . Nombre,
Dévalaison o du Pont au (1 reléve du piége )
dévalaison _ taille et stade
es Omnes  31/12/2004 tous les 2,5 jours)
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3.5. Autres méthodologies ou suivis

Nous ne présenterons pas ici I'ensemble des suivis réalisés ou méthodes employées au cours
de cette étude. Ils seront détaillés le cas échéant dans chacun des chapitre |1 a IV. Notons
néanmoins que de nombreuses methodes originales ont été utilisees. Par exemple, un
marquage de masse des anguilles recrutées a la calcéine selon le protocole d'Alcobendas et
coll. (1991) a été réalisé afin d'analyser les processus de colonisation dans le bassin versant
(cf. partie 1.2.). Des clés taille-age ont été realisées par otolithométrie (Mounaix, 1992) pour
suivre les classes d'ages dans le temps et estimer des valeurs de mortalité (cf. partie 1V.1.2.).
Un marquage individuel par PIT-tags (Passive Integrated Transponder) des anguilles
argentées du Stock a été réalisé dans le but de mieux comprendre les relations
Stock/Dévalaison (cf. parties 11.2.2 et IV.1.). Des Systemes d'Information Géographique

(SIG) ont été développes sur les bassins versants du Fremur et de I'Oir (Gabriel, 2004).
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Chapitre |

Recrutement
fluvial




I.1. Quantification et déterminisme environnemental du recrutement
fluvial annuel d'anguilles européennes Anguilla anguilla L. dans le

bassin versant du Frémur.

Cette partie est présentée sous la forme d'un article en cours de rédaction.

Résumé.

La connaissance du nombre d'anguilles qui colonise les eaux douces (ou recrutement fluvial)
et sa variabilité interannuelle associée sont un élément clé pour I'analyse de la dynamique
continentale d'une sous population d'anguilles. Dans cette étude, nous examinons l'influence
des facteurs environnementaux (principalement le débit) sur la variabilité interannuelle du
recrutement fluvial dans le bassin versant du Frémur. Un suivi des captures a été réalisé au
niveau de deux passes-pieges, situées a 4,5 km (Pont es Omnes) et 6 km (Bois Joli) de la
limite tidale respectivement, pendant 8 années consécutives (de 1997 a 2004). Dans les deux
passe-pieges, les nombres totaux annuels d'anguilles capturées variaient entre 381 et 26765
individus et les captures maximales étaient observées en Mai-Juin. Au niveau de chaque
passe-piege, une relation linéaire positive significative entre les débits moyens du mois qui
précédent l'intensité mensuelle maximale des captures et les effectifs totaux annuels
d'anguilles capturées a été observée. Ces relations expliquent 73,1% (P = 0,004) et 89,0% (P =
0,000) de la variabilité interannuelle du recrutement des anguilles capturées au Pont es Omnes
et au Bois Joli respectivement. Une augmentation significative des débits au debut du pic de
migration inciteraient donc une proportion plus importantes d'anguilles présentes dans
I'estuaire ou les parties aval du bassin versant a amorcer la colonisation dulcaquicole du
bassin versant. Le r6le physico-chimique du débit (chémoattraction, indice de la capacité
d'accueil, etc.) a un moment clé (au début) de la colonisation dulgaquicole des anguilles est
discuté. Nous concluons que le recrutement fluvial dans le bassin versant du Frémur est

principalement déterminé par les facteurs environnementaux.
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Introduction

Le recrutement, qui correspond a l'arrivée de nouveaux individus issus de la reproduction
dans une population, est une question centrale dans la biologie et la dynamique des
populations des poissons (Fogarty et al., 1991). Le recrutement et sa variabilité associée,
influencent non seulement la taille de la population, mais également sa structure, sa stabilité et
sa composition génétique (Cargnelli & Gross, 1996). Pour les espéces catadromes telles que
I'anguille européenne Anguilla anguilla L., élucider les facteurs qui déterminent les variations
interannuelles du recrutement est essentiel pour I'analyse de la dynamique continentale d'une
population. En effet, I'abondance des jeunes anguilles dans un cours d'eau est reliée
positivement a I'abondance, un certain nombre d'années plus tard, des anguilles jaunes et
argentées en dévalaison (Parsons et al., 1977 ; Vollestad & Jonsson, 1988 ; Casselman et al.,
1997).

A la fin de leur migration océanique, les leptocéphales se métamorphosent en civelles
transparentes et franchissent passivement les milieux estuariens a I'aide des mouvements de la
marée dynamique (McCleave & Kleckner, 1982 ; Gascuel, 1986 ; De Casamajor, 1998). Une
phase de transition survient ensuite au cours de laquelle les civelles s'adaptent a I'eau douce
(Ciccoti et al., 1993 ; Birrel et al., 2000), commencent a se nourrir (Bardonnet & Riera, 2005)
deviennent de jeunes anguilles pigmentées (Elie et al., 1982). La durée de cette phase de
transition varie entre quelques jours et quelques semaines essentiellement en fonction de la
température et de la salinité (Edeline & Elie, 2004 ; Briand et al., 2005a). Si certaines civelles
peuvent rester dans les zones cotieres et estuaires et accomplir Il'intégralité de leur cycle
biologique jusqu'au stade argenté dans ce milieu (Tzeng et al., 2000), d'autres migrent
activement a contre courant en eau douce des la premiere année ou les années suivantes en
tant que juvéniles (Edeline et al., 2005). Des anguilles jaunes plus agées peuvent également
migrer vers I'amont & des tailles pour lesquelles la différenciation sexuelle débute (White &
Knights, 1997a,b). L'ensemble des individus de cohortes différentes qui franchissent
activement chague année la limite tidale et amorcent la colonisation des habitats
dulgcaquicoles constitue le recrutement fluvial. La tendance a migrer en eau douce aprés le
stade civelle varie grandement entre les individus et avec le temps (Naismith & Knights, 1988
; White & Knights, 1997a,b) et tous les stades d'anguilles peuvent montrer des comportements
rhéotaxiques (Ibbotson et al., 2002 ; Feunteun et al., 2003). De nombreux suivis de passe-

piéges ont cependant montré que la majorité des anguilles en migration de montée présentent
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une taille <300 mm (Naismith & Knights, 1988 ; White & Knights, 1997a,b ; Feunteun et al.,
2003).

Le nombre d'anguilles qui colonise chaque année les eaux douces est trés variable (Feunteun
et al., 2003) et probablement lié a des interactions entre des facteurs densité-dépendants
(nombre de civelles dans I'estuaire et d'anguilles plus &gées dans les zones aval des riviéres) et
densité-indépendants (variables environnementales). Naismith & Knights (1988) suggerent
que les conditions environnementales qui influencent la transition eau saumatre/eau douce des
jeunes anguilles, plutdt que le nombre total de civelles dans l'estuaire, pourrait étre a l'origine
des différences annuelles de recrutement fluvial. Sur la facade atlantique du Nord Ouest de la
France, le recrutement estuarien qui comprend essentiellement des civelles a lieu entre Janvier
et Avril (Desaunay et al., 1993 ; Elie & Rochard, 1994). C'est donc au cours de cette période
que les variables environnementales sont susceptibles de stimuler la transition eau
saumatre/eau douce et le départ de la colonisation des eaux douces.

Dans cette étude, nous examinons l'influence de I'évolution des facteurs environnementaux au
cours de la période de transition sur la variation interannuelle du recrutement fluvial d'une
population d'anguilles d'un bassin versant cotier de I'Ouest de la France, le Frémur. L'analyse
d'une série chronologique de 8 années de captures (1997 a 2004) et variables
environnementales associées souligne l'importance des conditions environnementales au

début du pic de migration pour déterminer la variabilité interannuelle du recrutement fluvial.

Matériels et méthodes

Site d'étude

Le Frémur est un petit bassin versant cotier breton (France) qui se jette dans la Manche pres
de Saint Malo (Figure 1). La superficie de son bassin versant est d'environ 60 km?2 pour un
linéaire de cours d'eau de 46 km, dont 17 km pour le cours principal. Sa pente moyenne est
0,6% (min=0,1% et max=2%). La limite tidale se situe au moulin de Roche Good (Figure 1).
Deux barrages majeurs (Pont es Omnes et Bois Joli) étaient infranchissables par les anguilles
jusqu'a leur aménagement de passes-pieges a anguilles. Le barrage du Pont es Omnes situé a
4,5 km de la limite tidale est un obstacle d'une hauteur de 4-5 metres qui cree un étang de 4 a
5 ha actuellement utilisé pour I'alimentation en eau potable. Le barrage du Bois Joli, situé a 6

km de la limite tidale, est un barrage de 14 metres de hauteur qui offre une capacité de
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stockage d'eau potable de 3 x 10° m® sur une superficie de 59 ha (Feunteun et al., 1998 ;
2000).

Systemes de piégeage et captures

Des passe-pieges ont été installées au niveau des deux barrages en 1996. Elles permettent de
capturer les individus en migration de montaison lors de leur transit par les passes spécifiques
aux anguilles (Legault, 1992). Elles sont constituées de rampes pourvues de substrat de
reptation type "brosse", spécifiques a I'anguille. Les anguilles empruntent les rampes pour étre
piégees dans un vivier de stockage. Pour les deux passe-piéges, des prises d'eau sur la
canalisation du débit réservé assure le fonctionnement du dispositif. Une partie de l'eau est
orientée vers la rampe de progression et le vivier de stockage, un autre assure un débit d'attrait
au pied de la rampe. Les deux passe-piéges fonctionnent en continu.

La période d'étude démarre le 1% Janvier 1997 et se termine le 31 Décembre 2004. Sur
I'ensemble de cette période, les pieges sont visités en moyenne tous les 2,5 £ 1,5 jours pour la
passe-piege du Pont es Omnes et tous les 3,5 + 3,1 jours pour le Bois Joli et tous les jours
pendant les pics de migrations.

Lors de chaque séance de piégeage, toutes les anguilles capturées sont anesthésiées au
phenoxy-ethanol et leurs tailles mesurées au millimétre pres. Quand les captures sont
importantes (>2 kg), des échantillonnages sont réalisés pour les anguilles < 200 mm de
maniere a reconstituer les nombres totaux et tailles des anguilles capturées. Ces
échantillonnages représentent 9% et 11% des séances de piégeage aux barrages du Pont es
Omnes et du Bois Joli respectivement. Les anguilles > 200 mm sont toujours dénombrées et
mesurées individuellement. Les anguilles sont remises a I'eau a I'amont des deux barrages.
Selon des critéres externes, les plus petites anguilles capturées sont des anguillettes, i.e. jeunes
anguilles pigmentées, qui correspondent au stade VII de la classification d'Elie et al. (1982).

Aucune civelle (stade de pigmentation < VII) n'a été capturée dans les deux passe-pieges.
Données environnementales et analyses

Une analyse préliminaire de l'influence des variables environnementales (température,
pression atmosphérique, phases lunaires, etc.) sur la dynamique migratoire des recrues

fluviales nous a amené a nous focaliser sur le débit qui présentait les plus grandes variabilités

interannuelles entre les mois de Janvier et Avril, i.e. les mois au cours desquels le nombre de
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civelles qui arrivent en estuaire est le plus important (Desaunay et al., 1993; Elie & Rochard,
1994). Les données journaliéres de débit (m*.s™), enregistrées quotidiennement au niveau
d'une station de jaugeage située a I'amont du barrage du Bois Joli (Figure 1), sont disponibles
sur lI'ensemble de la période d'étude (de Janvier 1997 a Décembre 2004). Un examen des
relations entre le recrutement fluvial (nombre annuel d'anguilles capturées) observé au niveau
des deux passe-pieges comme variable dépendante versus la variable indépendante de débit
moyen de la riviere du mois qui précéde les captures mensuelles les plus importantes a été
réalisé. Ce mois, qui varie entre avril et juin dans les deux passe-piéges, correspond a la fin de
l'arrivée massive des civelles dans l'estuaire du Frémur et intégre la transition eau
saumatre/eau douce ainsi que le début de la colonisation des eaux douces. Des régressions

linéaires simples ont été utilisées pour tester ces relations.

Résultats

Captures totales

Entre Janvier 1997 et Décembre 2004, 151879 captures d'anguilles ont été effectuées (79160
et 72719 anguilles dans les passe-pieéges du Pont es Omnes et du Bois Joli respectivement ;
Tableau 1). Le nombre total moyen annuel d'anguilles capturées aux barrages du Pont es
Omnes (9895 + 7800 anguilles) et du Bois Joli (9090 + 8487 anguilles) n'est pas
significativement différent (Anova: F14); p = 0,85) sur I'ensemble de la période d'étude. Le
nombre total annuel d'anguilles capturées varient entre 381 et 26765 anguilles dans les deux
sites (Tableau 1). Cette variabilité interannuelle des captures apparait plus importante au site
du Bois Joli (coefficient de variation c.v. = 93,4%) qu'au Pont es Omnes (c.v. = 78,8%). Au
Pont es Omnes, les captures maximum sont réalisées en 1998 et diminuent jusqu'en 2003 avec

une pente de -34 £ 17% (Pearson r = -0,974 ; p = 0,001) pour finalement remonter en 2004.

Variabilité des captures cumulées

Les captures annuelles cumulées d'anguilles effectuées dans les piéges sont présentées dans la
Figure 2. Ces captures sont caractérisées par une succession de 3 périodes principales : une
période de faible capture a la fin de I'hiver/début du printemps, puis une période d'intense
activité et enfin une chute graduelle des captures a la fin de I'été/début de I'automne. Ces
périodes varient d'années en années pour un méme site et entre les deux sites (Figure 2). Au
Pont es Omnes, le pic de migration débute significativement au mois de Mars (6,57%) et
Avril (17,25%). Le mois de Mai correspond en moyenne a 57% des captures mensuelles
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totales sur l'ensemble de la période d'étude. C'est au mois d'Aolt qu'on observe une
importante chute des captures. Au Bois Joli, les tendances sont similaires avec cependant un
décalage d'un mois. C'est en effet au mois de Juin que 58,3% des captures sont réalisées.
Cependant, il existe une variabilité¢ des périodes de migration comme en témoigne les
écart-types importants et les départs des pics de migration qui peuvent débuter entre Février et

Mai pour le Pont es Omnes et Mars et Juillet au Bois Joli (Figure 2).

Caractéristiques des anguilles migrantes

Les tailles des anguilles capturées varient entre 52 mm et 560 mm au Pont es Omnes et 52
mm et 1087 mm au Bois Joli. En fonction des années, les tailles modales varient entre 120 et
150 mm et 100 et 130 mm au Pont es Omnes et au Bois Joli respectivement (Figure 3).
Chaque année, les structures de taille des anguilles capturées au Pont es Omnes sont
significativement différentes de celles du Bois Joli (Kolmogorov-Smirnov, p < 0,01).
Toutefois, les anguilles < 180 mm représentent 95,0% et 98,5% des captures totales entre
Janvier 1997 et Décembre 2004 dans les sites du Pont es Omnes et du Bois Joli

respectivement.

Influence du débit sur les effectifs recrutés

Dans les deux passe-pieges, les recrutements annuels observés ont été reliés aux valeurs
moyennes de débit du mois qui précéde l'intensité mensuelle maximale des captures sur
I'ensemble de la période d'étude. Les variations des valeurs moyennes des débits du Frémur
expliquent 73,1% (P = 0,004) et 89,0% (P = 0,000) de la variabilité interannuelle du
recrutement des anguilles capturées au Pont es Omnes et au Bois Joli respectivement (Figure
4).

Discussion

L'analyse des fréquences des classes de taille des anguilles capturées dans les passe-pieges du
Pont es Omnes et du Bois Joli montre que la quasi-totalité (> 95%) des anguilles impliquées
dans le recrutement fluvial présentent des tailles inférieures & 180 mm, qui appartiennent
principalement aux classes d'age continentale douce 0" et 1* (B. Mounaix, données non
publiées). Ce résultat confirme que les anguilles recrutées chaque année dans la partie aval
continentale du bassin versant du Frémur sont des civelles qui ont récemment effectué leur

transition estuaire/eau douce et commencées a se pigmenter, mais également par des anguilles

38



plus agées presentes dans I'estuaire ou les parties aval du Frémur qui ont attendu une année
avant de migrer vers I'amont. Chaque année, les structures de taille des anguilles capturées au
Pont es Omnes sont significativement différentes de celles du Bois Joli (Kolmogorov-
Smirnov, P < 0,001), avec des tailles modales plus importantes au Pont es Omnes qu'au Bois
Joli (Figure 3). Un probléme d'efficacité de la passe-piege du Pont es Omnes vis-a-vis des
plus petites anguilles (des anguilles peuvent escalader la paroi du barrage sans passer par la
passe-piege; A. Acou, obs. pers.) et/ou des comportements migratoires taille-dépendants sont
probablement a [l'origine de ces résultats. Les résultats issus d'un programme de
marquage/recapture a la calcéine dont I'objectif est de d'analyser la dynamique migratoire
d'une cohorte d'anguilles d'ages 0 et 1 entre les deux barrages, devraient permettre de tester

ces deux hypothéses (cf. partie 1.2.).

Les passe-pieges sont des méthodes de piégeage qui fournissent de bonnes estimations du
nombre relatif d'anguilles migrantes et des échantillons représentatifs des évolutions
interannuelles (Legault, 1994 ; White & Knights, 1997a,b ; Naismith & Knights, 1988). Cette
étude a permis de préciser les caractéristiques du recrutement fluvial. Les anguilles sont
recrutées sur une période de 9 mois qui s'étend de Février a Octobre au cours des 8 années de
suivi de 1997 a 2004. Les pics de recrutement ont généralement lieu a la fin du
printemps/début de I'été dans les deux passe-pieges (mars a juillet) mais une variabilité
interannuelle importante existe comme dans d'autres bassins versants (Naismith & Knights,
1988). Au Pont es Omnes, une tendance & la diminution des captures est observée entre 1998
et 2003 avec une baisse significative de -34% des captures sur cette période. Cependant, une
augmentation nette du nombre d'anguilles recrutées en 2004 (équivalent a 5 fois les captures
réalisées au Pont es Omnes en 2003) est observée. Cette tendance ne va pas dans le sens de la
diminution globale du recrutement estuarien de civelles observée depuis une vingtaine
d'années a travers I'Europe (Moriarty & Dekker, 1997). Ce résultat suggere qu'il n'existe pas
de relation linéaire entre recrutements estuarien et fluvial ou que des facteurs

environnementaux peuvent influencer la migration anadrome des jeunes anguilles.

L'influence des facteurs environnementaux (débit et température notamment) sur le départ de
la migration des jeunes anguilles a largement été analysée dans la littérature. Cependant, ces
études analysent l'influence a une échelle de temps courte, qui varie entre 1 jour et une
semaine, les facteurs environnementaux sur les captures journalieres (White & Kbnights,

1997a,b ; Jessop, 2003). Le débit a généralement une influence fortement négative sur le
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départ de la migration de montée (Sloane, 1984 ; Martin, 1995 ; Jessop, 2003), avec une
augmentation de la vitesse du courant qui limite la capacité des anguilles a migrer vers
I'amont comme cela a été montré expérimentalement (Sorensen, 1951 ; McCleave, 1980 ;
Barbin & Krueger, 1994). Cependant, des relations claires sont difficiles a trouver parce qu'ils
agissent difféeremment en fonction des stades d'anguilles, de la saison (Martin, 1995) et des
conditions climatiques et hydrauliques locales (White & Knights, 1997a,b). Dans cette étude,
I'intensité du débit influence positivement le nombre annuel d'anguilles migrantes capturées
dans les deux passe-piéges. Au niveau de la passe du Pont es Omnes, les valeurs moyennes
mensuelles des débits utilisées dans I'analyse correspondent aux mois de Mai a Juin en
fonction des anneées, alors méme que la migration a déebuté dans la zone tidale. Ainsi, des
débits importants au cours d'une fenétre temporelle donnée inciteraient une proportion plus
importante d'anguilles présentes dans I'estuaire ou les parties aval du bassin versant a amorcer
la colonisation dulgaquicole du bassin versant. Il est probable que l'intensité du débit
renseigne sur la surface en eau disponible et I'état du corridor migratoire. En effet, le régime
hydraulique est lié a la taille du bassin versant mais egalement a son degré d'accessibilite.
Sorensen (1986) en s'intéressant a I'origine des composés qui attirent les civelles en eau douce
pour l'anguille américaine A. rostrata, a montré que les jeunes anguilles sont attirées par un
bouquet d'odeurs, et plus particulierement par des microorganismes responsables de la
décomposition des matiéres dissoutes ou en suspension composant le maillon élémentaire de
la chaine alimentaire. Par conséquent, une augmentation du débit et de l'odeur associée
(Briand et al., 2002), peut probablement étre un indice de la capacité d'accueil du milieu pour
les anguilles migrantes (Sorensen, 1986).

Le sens écologique de la migration des juvéniles anguillidés reste encore a explorer et de
nombreuses questions restent sans réponses. Est-ce que les caractéristiques de cette migration,
qui est saisonniere et trés variable en fonction des années, et qui implique seulement une
partie de la population, reflete des réponses liées a des déterminants densité-dépendants ou
-indépendants ? Et quelle est leur part respective ? Cette question est d'autant plus justifiée
que des études récentes ont montré I'existence "d'anguilles de mer" qui n'entrent jamais dans
les eaux douces (Tsukamoto & Arai, 2001). Elles suggérent donc de s'intéresser aux facteurs
qui influencent les décisions des civelles et jeunes anguilles pigmentées a migrer dans les
habitats dulcaquicoles ou bien de rester dans les environnements marins ou estuariens sans
jamais entrer en eau douce. Dans cette étude, le recrutement estuarien, i.e. le nombre de

civelles qui arrivent annuellement dans I'estuaire du Frémur, et son évolution dans le temps ne
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sont pas connus. Cependant, des échantillonnages réguliers de la population d'anguilles du
Frémur réalisés depuis 1996 sur I'ensemble du bassin versant du Frémur nous permette de le
caractériser quantitativement. En effet, les densités moyennes estimées sur I'ensemble du
bassin versant entre 1996 et 2004 sont trés élevées (39 + 6 ind.100 m™) et comptent parmi les
plus importantes d'Europe (Acou et al., sous presse ; Feunteun et al., 1998 ; 2003). Dans les
parties aval du Frémur ou les anguilles < 150 mm prédominent (Laffaille et al., 2003), les
densités peuvent atteindre ponctuellement des valeurs de 185 + 278 ind.100 m™. Tous ces
éléments suggérent que le recrutement estuarien est important relativement aux habitats
disponibles. La localisation géographique favorable de I'estuaire du Frémur par rapport a
I'arrivée des leptocéphales et des civelles, I'absence de pécheries civeliéres sont probablement
a l'origine de cette situation (Feunteun et al., 2000). Ces résultats tendent a montrer que dans
le cas du Frémur, le recrutement fluvial est beaucoup plus dépendant de la variabilité
environnementale et plus particulierement du débit observé au début du pic de migration que
du nombre de civelles et d'anguillettes présentes dans l'estuaire ou dans les parties aval du

bassin versant.

Bibliographie

Voir la partie « Bibliographie générale ».
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Légendes des tableaux

Tableau 1. Captures totales d'anguilles recrutées (Ni:), mois correspondant a l'intensité
maximale des captures (Mma) et débits (Q en m®.s™) moyens mensuels observés le mois
précédant Mnax. Pour chaque site, les Nyt annuelles relatives aux captures réalisées sur

I'ensemble de la période d'étude 1997-2004 (en %) sont figurées entre parentheses.

Légendes des figures

Figure 1. Localisation et caractéristiques du bassin versant du Frémur (long. 2°07'W, lat
48°35'N). | : passe piege du Pont es Omnes (4,5 km de la limite tidale), Il : passe piége du
Bois Joli (6 km de la limite tidale). L'étoile représente la limite tidale. Le cercle avec la croix
situe la station de jaugeage de la Crochais.

Figure 2. Captures cumulées moyennes mensuelles d'anguilles dans la passe-piége du Pont es
Omnes (a) et du Bois Joli (b). La moyenne mensuelle et écart-type associé sont présentés. Les
valeurs min et max correspondant aux pics de migrations les plus précoces et tardifs sont
présenteés.

Figure 3. Fréquence des classes de taille (intervalle de 10 mm) des jeunes anguilles capturées
chaque année dans les passe-piéges du Pont es Omnes et du Bois Joli. La probabilité associée
au test de Kolmogorov-Smirnov est mentionnée ; ns: non significatif ; * =P < 0,05 ; ** =P <
0,01; *** =P <0,001.

Figure 4. Relation linéaire positive entre (A) recrutement annuel du Pont es Omnes (Rcp,
ind.) versus débit (Q, m*.s™) moyen du Frémur du mois précédent la capture mensuelle
maximum de chaque année (régression linéaire : Rcp = 28357 x Q + 1117 ; N =8 ; Rza,-usté =
0,73 ; P = 0,004) et (B) recrutement annuel du Bois Joli (Rcb, ind.) versus débit (Q, m*.s™)
moyens du Frémur du mois précédent la capture mensuelle maximum de chaque année
(régression linéaire: Rch = 37707 x Q + 762 ; N = 7 ; R%jusie = 0,89).
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Tableau 1.

Années Pont es Omnes Bois Joli
Niot Mmax  Q (mP.s™) Niot Mmax  Q (m*s™)
1997 2049 (2,6) Juin 0,057 3454 (4,7) Juin 0,057
1998 21825 (27,6)  Mai 0,677 26765 (36,8) Mai 0,677
1999 19697 (24,9)  Mai 0,477 5995' (8,2) Juin 0,203
2000 13876 (17,5)  Mai 0,516 7965 (11,0)  juin 0,297
2001 6037 (7,6) Mai 0,422 13578 (18,7)  uin 0,332
2002 3689 (4,7) Juin 0,063 2457 (3,4) Juin 0,063
2003 2371 (3,0) Mai 0,098 381 (0,5) Juillet 0,034
2004 9616 (12,1) Mai 0,168 12124 (16,7)  Mai 0,168

! Suite & des dysfonctionnements de la passe-pige, les captures de I'année 1999 sont partielles.
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Figure 2.
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Figure 3.
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Figure 4.
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1.2. Dynamique spatio-temporelle de la colonisation des juvéniles
d'anguilles européennes Anguilla anguilla dans la partie aval d'un

bassin versant cotier, le Frémur.

Cette partie est présentée sous la forme d'un article en cours de rédaction.

Résumé.

L'objectif de cette étude est d'analyser la progression des flux d'anguilles pigmentees
(Recrutement) qui débutent la colonisation d'un bassin versant cotier de I'Ouest de la France.
Deux barrages majeurs distants d'un kilometre et situés a I'aval du bassin versant ont été
amenages de passes-piéges a anguilles. Les captures annuelles réalisees dans les deux passes-
piéges sur une période de 8 années (de 1997 a 2004) ont permis de caractériser les intensités
(nombres) et les caractéristiques (fréquence de tailles) des flux migrants (majoritairement des
anguilles pigmentées d'age 0%). Les différentes modalités comportementales impliquées dans
les processus de colonisation (migrations immédiate, différée ou sédentarisation) ont été
quantifiées a l'aide du marquage de masse d'une cohorte entiére (0* de I'année 1998) et des
recaptures dans le cours d'eau pendant 3 années (1998 a 2000). L'hypothese d'une variabilité
interannuelle de ces modalités comportementales, basée sur les estimations obtenues par

I'expérience de marquage/recapture, est testée.

48



Introduction

Les processus de dispersion des juvéniles sont des phénomeénes écologiques fondamentaux
influencant fortement le fonctionnement des populations et conditionnant la fitness des
individus (Clobert et al., 2001). Cependant, ces processus sont dépendants des histoires de vie
de I’espece. Dans le cas de certaines espéces de poissons thalassotoques telle que I'anguille
européenne Anguilla anguilla L., la dispersion des juvéniles se déroule en deux phases : une
phase passive marine et estuarienne pour les stades leptocéphale et civelle transparente suivie
d’une phase active continentale et dulgaquicole qui peut démarrer des le stade anguillette (i.e.
anguilles pigmentées d'age 0" correspondant au stade VII selon la classification de Elie et al.,
1982) .

La dispersion des civelles est la phase la mieux connue chez cette espece. Elles amorcent en
effet la colonisation des systemes continentaux en franchissant les estuaires a l'aide des
mouvements de la marée dynamique (Gascuel, 1986 ; McCleave & Wipperlhauser, 1987 ;
Lambert, 2005). Dans les milieux continentaux qui ne sont plus sous influence tidale, la
dispersion des anguilles pigmentées est probablement le résultat d'interactions complexes
entre leur capacité de nage et d’escalade (Legault, 1992), les caractéristiques locales de la
riviere (taille, intégrité du continuum spatial et qualité d’habitat), les conditions
environnementales (White & Kbnights, 1997b) et des phénomeénes densité-dépendants
(Feunteun et al., 2003). L’ensemble de ces parametres conditionnent le nombre d'individus

migrants ainsi que les patrons de colonisation comme la vitesse ou la distance parcourue.

Ibbotson et al. (2002) ont émis I'hypothese que la colonisation des eaux douces par les
anguilles resulte d'une dispersion age-dépendante en 2 phases. Une dispersion initiale rapide
des plus jeunes anguilles pigmentées (< 4 ans) serait en effet suivie d'une dispersion plus
faible pour les individus plus &gés (> 4 ans). Les patrons de migration d'A. anguilla observés
au niveau des passes-pieges décrits dans de nombreuses études (Moriarty, 1986 ; Naismith &
Knights, 1988 ; Vollestad & Jonsson, 1988 ; Legault, 1994 ; White & Knights, 1997a,b)
abondent en ce sens. Elles montrent géneralement que les anguilles qui migrent vers I'amont
sont majoritairement des jeunes anguilles, avec toujours une proportion d'anguilles plus
vieilles, et que cette proportion augmente avec la distance a la mer (Ibbotson et al., 2002).

Dans une récente étude basée sur des données de capture de quatre hydrosystémes francais,
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Feunteun et al. (2003) proposent un cadre théorique pour la dispersion des anguilles
européennes. Selon eux, les juveniles présentent deux types de comportements migratoires :
les "pionnieres” migrent le plus haut possible vers I'amont quels que soient les parametres de
population et les conditions environnementales alors que les "fondatrices” migrent jusqu'a ce
qu'elles trouvent des habitats favorables et libres (i.e. faible densité d'anguilles). Ces deux
comportements pourraient étre observés alternativement au cours de la vie du méme individu
en fonction de son age et des conditions environnementales. L’ensemble des ces
comportements permettrait une colonisation des systemes continentaux qui maximiserait
I'utilisation des habitats disponibles pour la population. A notre connaissance, aucune étude
n'a quantifié les mouvements de colonisation de ces jeunes anguilles pigmentées ainsi que

leur variabilité sur une échelle pluriannuelle.

Les techniques de marquage individuel (e.g., marquage par PIT-tags) ne peuvent étre
employées pour marquer des jeunes anguilles en raison de leur faible taille et du grand
nombre d'individus & marquer simultanément (Nielsen, 1992). Dans ces conditions, les
marqueurs chimiques fluorescents tels que l'oxytétracycline, l'alizarine ou la calcéine sont
donc privilégiés (Unkenholz et al., 1997 ; Simon & Ddérner, 2005). Leur utilisation est en effet
relativement aisée et la durée du marquage est longue (plusieurs années) par rapport a d'autres
techniques disponibles (Nielsen, 1992) et elles n'entrainent pas de mortalités (e.g.,
Alcobendas et al., 1991 ; Simon & Ddrner, 2005). Ces marquages dit "de masse™ sont donc
des techniques intéressantes pour analyser la progression spatiale et temporelle d'un flux

d'anguilles migrantes.

L'objectif de notre étude est d'analyser la progression des flux d'anguilles pigmentées qui
débutent la colonisation d'un bassin versant cOtier de 1'Ouest de la France. Deux barrages
majeurs distants d'un kilometre et situés a I'aval du bassin versant ont été aménagés de passes-
piéges a anguilles. Les captures annuelles réalisées dans les deux passes-piéges sur une
période de 8 années (de 1997 a 2004) ont permis de caractériser les intensités (nombres) et les
caracteristiques (fréquence de tailles) des flux migrants (majoritairement des anguilles
pigmentées d'dge 0%). Les différentes modalités comportementales impliquées dans les
processus de colonisation (migrations immédiate, différée ou sédentarisation) a la lumiere des
travaux de Feunteun et al. (2003) ont été quantifiées a lI'aide du marquage d'une cohorte
entiére (0" de I'année 1998) et de leurs recaptures dans le cours d'eau pendant 3 années. Enfin
I'nypothese d'une variabilité interannuelle de ces modalités est testée.
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Matériels et méthodes
Site d'étude

Le Frémur est un petit bassin versant cotier breton (France) qui se jette dans la Manche prés
de Saint Malo (Figure 1). La superficie de son bassin versant est d'environ 60 km?2 pour un
linéaire de cours d'eau de 46 km, dont 17 km pour le cours principal. La limite tidale se situe
au moulin de Roche Good (Figure 1). Deux obstacles majeurs sont présents a I'aval du bassin
versant. Le barrage du Pont es Omnes, situé a 4,5 km de la limite tidale, est un barrage de 4,5
m de hauteur qui crée une retenue d'environ 5 ha actuellement utilisé pour I'alimentation en
eau potable (Figure 1). Situé a environ un kilomeétre a I'amont, le Bois Joli (6 km de la limite
tidale) est un barrage de 14 metres de hauteur qui offre une capacité de stockage d'eau potable
de 3 x 10° m® sur une superficie de 59 ha (Figure 1). Les retenues du Pont es Omnes et du
Bois Joli créées par les deux barrages sont des zones & faible courant (< 0,5 cm.s™) et
profondeur importante (> 2 metres), largement dominées par un peuplement piscicole de type

lentique.
Systemes de piégeage et captures

Des passes-pieges a anguilles ont été aménagées au niveau des barrages du Pont es Omnes et
du Bois Joli. Elles sont installées a proximité immédiate de la restitution du débit réservé.
Elles sont constituées d'une rampe de progression équipée de substrat type "brosse" (Legault,
1992 ; 1994). Les passes-pieges du Pont es Omnes et du Bois Joli ont été visitées en continu,
en moyenne tous les 3 jours, entre Janvier 1997 et Décembre 2004. Chaque anguille a été
anesthésiée au MS-222 puis mesurée au millimeétre prés. Des échantillonnages ont été
effectués quand les captures étaient importantes (> 1 kg) de maniere a estimer le nombre total
d'anguilles capturées. Selon des criteres externes, la totalite des anguilles capturees était des
anguillettes, i.e. jeunes anguilles pigmentées, qui correspondent au stade VII de la
classification d'Elie et al. (1982).

Au niveau du barrage du Pont es Omnes (Figure 1), les jeunes anguilles pouvaient franchir la
paroi du barrage sans passer par la passe-piege (A. Acou, obs. pers.). Par conséquent, une
correction des captures a di étre effectuée pour d'obtenir une estimation fiable des effectifs
ayant réellement franchi cet obstacle. A l'inverse, les caractéristiques du barrage du Bois Joli
(14 meétres de hauteur et une facade cimentée constamment séche pendant la période de
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migration) rendaient l'escalade du barrage par les anguilles impossible. Par conséquent, les
anguilles capturees dans la passe-piege du Bois Joli représentaient la totalité des individus qui

avait franchi cet obstacle.

Marguage de masse a la calcéine

Les probléemes méthodologiques évoqués juste avant (représentativité des captures au Pont es
Omnes) et le manque de connaissance concernant les comportements de migration précis des
jeunes anguilles entre les deux barrages (migrations instantanées, différées ou
sédentarisation), nous ont conduit a (i) marquer au printemps 1998 une cohorte entiére
d'anguilles migrantes au niveau du premier barrage (Pont es Omnes) et (ii) estimer les taux
d'anguilles marquées a I'amont (Bois Joli) mais également a l'aval du site de marquage
pendant 3 années consécutives (de 1998 a 2000).

Protocole de marquage par balnéation

Le marquage de masse a été effectué en 1998 au barrage du Pont es Omnes pendant la saison
de migration des anguillettes , i.e. de mars a aoQt (cf. partie 1.1.). Toutes les anguilles piégées
ont été mesurées puis triées en fonction de leur taille. Seules les anguilles < 140 mm (i.e.
majoritairement d’age 0%, cf. partie 1V.1.2.) ont été marquées a la calcéine par "balnéation et
choc osmotique”, les organes cibles étant les otolithes (voir détails techniques dans
Alcobendas et al., 1992). Aprés le marquage, les anguilles marquées sont conservées dans un

vivier jusqu'a ce qu'elles retrouvent leur vigueur, puis relachées a I'amont du barrage.

La mortalité potentielle causée par le marquage a été testée lors du démarrage de I’étude.
Deux lots de 30 individus marqués par balnéation ainsi qu'un lot témoin ont été conservés en

aquarium durant quatre semaines sans qu’aucune mortalité n’ait été observee.

Prélévements et recaptures
Les prélevements d'anguilles ont été réalisés a I'aval et a I'amont du site de marquage du Pont
es Omnes en 1998, 1999 et 2000 (Figure 1). A lI'amont, les anguilles prélevées sont des

anguilles capturées dans la passe-piége du Bois Joli au cours des 3 pics de migration. Les pics
de migration étant caractérisés par une forte variabilité temporelle des captures liée aux
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conditions environnementales (White & Kbnights, 1997a,b), nous avons effectué des
prélevements hebdomadaires représentatifs de cette variabilité temporelle. A l'aval, les
anguilles ont été échantillonnées et prélevées par péche électrique avec un appareil 'Héron'
(100-500 V et 0,8-10 A) au niveau de deux stations. La premiére (station A) est située juste en
dessous du site de marquage du Pont es Omnes et la seconde (station B) 4 km a I'aval (Figure
1). Ces échantillonnages ont été réalisés pendant la période d'étiage (Septembre) des années
1998, 1999 et 2000. A I'amont comme a l'aval, les gammes de tailles des anguilles prélevées

ont été définies en tenant compte de la croissance post-marquage des individus.

Protocole de préparation et observation des otolithes

v Diagnostic du marquage a la calcéine

Les otolithes ont été extraits aprées section longitudinale du crane. Le diagnostic de marquage
a la calcéine se fait par observation directe des otolithes entiers a I'aide d'un microscope a
épifluorescence (A excitation = 450 nm avec filtre d'excitation (Acriline orange) et A émission
= 612 nm). La marque de calcéine apparait comme un anneau vert situé a la périphérie de
I'otolithe. 9,3% (N=84) des otolithes observés présentaient un diagnostic douteux (en
particulier en raison de problemes d'autofluorescence verte du matériel calcifié; Mounaix,

1992) et ont donc été exclus de l'analyse.

v Estimation de I'age

Une estimation de I'age de 73 individus non marqués (gamme de taille : 77-310 mm et taille
moyenne 133 + 48,5 mm) et 80 individus marqués (gamme de taille : 80-262 mm et taille
moyenne 112 + 16,1 mm) capturés au barrage du Bois Joli en 1998, 1999 et 2000 a été
réalisée grace a I'examen des sagitta d'otolithes. Les otolithes ont été inclus dans de la résine
dentaire (méthacrylate de méthyle) puis poncés mécaniquement jusqu'au nucléus. La surface
sagittale de I'otolithe est alors interprétable par observation directe dans une goutte d'alcool a
70°. Les interprétations ont été réalisées a I'aide d'une loupe binoculaire (grossissement x 64)
et I'age est exprimé en nombre d'années de vie continentale, correspondant au nombre

d'annuli hyalins postérieurs a la marque de métamorphose (Mounaix, 1992).

Estimations des modalités comportementales
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Les différentes comportements migratoires des anguilles < 140 mm migrantes au pied du
barrage du Pont es Omnes (N<140pe0) SONt schématisées par la Figure 2. Les anguilles qui
franchissent le barrage du Pont es Omnes par la passe-piege sont capturées (Ncpeo) alors que
celles passant par la paroi ne sont pas capturées (Nncpeo). Par définition, ces anguilles qui ont
échappé a notre échantillonnage (Nncpeo) €N 1998 ne sont pas marquées, au contraire des N peo
(Figure 2). Une fois dans la retenue du Pont es Omnes, ces anguilles peuvent potentiellement
repartir vers l'aval, rester dans la retenue temporairement (jusqu'a deux années) ou poursuivre
leur colonisation et étre capturées dans la passe-piége du Bois Joli. Les anguilles sédentarisées
dans la retenue les années précédentes (en 1996 et 1997) et qui reprennent leur migration vers
le barrage du Bois Joli en 1998 (Nsgs et Nsg7) peuvent venir augmenter le nombre d'anguilles
non marquees capturées dans la passe-piege du Bois Joli (Namp;). La totalite des anguilles
migrantes < 140 mm capturées au Bois Joli (N<i4op;) est la somme de Nmpj et Nompj (Figure
2).

v" Quantification des modalités comportementales de la cohorte 0" de I'année 1998

A partir des effectifs mesures dans les passes-pieges (Ncpeo €t N<14opj) et des prélévements
d'anguilles réalisés a I'amont (au Bois Joli) et a lI'aval (sites A et B) du site de marquage au
cours des années 1998-2000, il est possible de quantifier pour I'année 1998 les différentes

modalités de la colonisation:

Les taux de colonisation représentent les proportions d'anguilles < 140 mm marquées au
Pont es Omnes au printemps 1998 qui atteignent la passe-pieége du Bois Joli dans I'année (en
1998), apres une année (en 1999) ou deux années (en 2000). Ils sont basés sur les échantillons
d'anguilles prélevées au cours de ces 3 années dans la passe-piege du Bois Joli. On
distinguera,

le taux de colonisation instantanée (T, en %) :

nb d'anguilles marquées
nb d'anguilles prélevées

T.i = moyenne des rapports ( ) hebdomadaires au Bois

Joli en 1998
le taux de colonisation différée d'un an (T¢q1, €n %) :

nb d'anguilles marquées

Tca1 = moyenne des rapports ( _ —
nb d'anguilles prélevées

) hebdomadaires

au Bois Joli en 1999

le taux de colonisation différée de deux ans (Tcqz, €n %) :
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nb d'anguilles marquées

Tea2 = moyenne des rapports ( _ —
nb d'anguilles prélevées

) hebdomadaires au

Bois Joli en 2000.

Le taux de dévalaison (Tg, en %) qui représente la proportion d'anguilles < 140 mm
marquées au Pont es Omnes au printemps 1998 qui atteint des zones situées a I'aval du site de
marquage. lls est baseé sur les échantillons d'anguilles prélevées au cours des 3 années dans les
sites A et B (Figure 1).

nb d'anguilles marquées
nb d'anguilles prélevées

Taev = pour chaque site (A et B) et année (de 1998 a

2000). Compte tenu des faibles échantillons prélevés, les Tg N'auront qu'une valeur

qualitative.

Le taux de capture de la passe-piege du Pont es Omnes en 1998 (T¢peo, €N %) qui
représente la proportion d'anguilles < 140 mm capturées dans la passe-piege par rapport a
I'ensemble des anguilles migrantes < 140 mm (N<140,peo = Nepeo + Nnc,peo, Figure 2) :

Nc, peo

Tepeo = ———P0
peo
Ne, peo + Nne, peo

Nc,peo €St connu, il reste donc a estimer Ny peo. POSONS

Nnc,peo = Nim,bj = Ns,97 (Figure 2)
avec Nnm,bj = N<1406j % (1 - Tei)
et Ns’97 = NC’peo en 1997 X Tcd]_

v Estimation de la variabilité interannuelle de la dynamique migratoire sur la période 2000-
2004
Les taux Tg, Teqr et Tego caractérisent la dynamique spatiotemporelle de la colonisation des
anguilles < 140 mm entre les barrages du Pont es Omnes et du Bois Joli. Est-ce que ces taux
de colonisation estimés grace au marquage en 1998 sont variables d'années en années ? Une
comparaison des taux de colonisation estimeés au cours d'un second marquage réalisé une
année différente serait la facon la plus simple pour tester cette hypothése. Elle n'est cependant
pas envisageable compte tenu de I'effort (d'échantillonnage, marquage, ageage, etc.) et des
colts humains et financiers demandés. Une solution alternative a donc été utilisée dans cette

étude. Sur la période 2000-2004, nous avons appliqué des taux de colonisation constants (Tq;,
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Tea1 et Tegp) estimé a l'aide du marquage de masse aux N<iao peo réalisées chaque année au Pont
es Omnes dans le but de simuler le N<i401; (Figure 2). Pour une année X,
N<140,bjx = N<140,peox X Tci + N<140,peox-1 X Ted1 + N<140,peox-2 X Tedz

L'hypothése de la variabilité de la dynamique migratoire est acceptée si des écarts
significatifs, testés par un test du Chi-2, sont observés entre les N<i49 vj Observes et simulés sur
la période 2000-2004. Le taux de capture de la passe-piege du Pont es Omnes (T¢pe) peut
également varier dans le temps. Dans le but de tester uniqguement la variabilité des taux de
colonisation, ces simulations ont été réalisées avec les valeurs basse (50%), haute (90%) et
estimée par le marquage en 1998 de Tpe.

Résultats

Caractéristiques générales sur la période 1997-2004

Entre Janvier 1997 et Décembre 2004, 151819 anguilles ont été capturées dans les passes
piéges du Pont es Omnes et du Bois Joli (Tableau 1). Le nombre total annuel d'anguilles
capturées varient entre 370 et 26765 individus. Dans les deux sites, les captures maximales
sont réalisées en 1998 puis diminuent jusqu'en 2003. Les effectifs totaux annuels d'anguilles
capturées au Pont es Omnes sont significativement corrélés a ceux du Bois Joli (Pearson, r =
0,87 ; p < 0,05). Cette relation ne tient pas compte de l'année 1999 puisqu'un probléme
technique a la passe piége du Bois Joli a fortement compromis les captures cette année la
(Tableau 1). En 1997, 1998, 2001 et 2004, les effectifs d'anguillettes capturées a l'ascenseur

du Bois Joli sont plus importants que ceux observés a la passe pieége du Pont es Omnes.

Caractéristiques générales I'année du marquage en 1998

Au barrage du Pont es Omnes, 21825 anguilles ont été capturées au cours de lI'année 1998
(Tableau 1). 84,6% (N = 18437) des captures totales ont été réalisées en 5 semaines (semaines
17 a 21) avec un maximum de capture hebdomadaire observé la semaine 20 (Figure 3). Les
tailles des anguilles capturées varient entre 52 et 506 mm pour une taille moyenne de 131,5 +
24,8 mm (Tableau 1). La taille modale observée est de 140 mm.

Au barrage du Bois Joli, les captures totales (N = 26765) réalisées en 1998 sont 1,23 fois plus
importantes que celles réalisées au Pont es Omnes (N = 21825). Les captures hebdomadaires
les plus importantes ont lieu les semaines 20 (N = 8706) et 21 (N = 6845), suggérant un
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passage tres rapide en moins d'une semaine, des anguillettes en phase de migration. Les
semaines 20 et 21 représentent 58,1% des captures totales effectuées au Bois Joli pour I'année
1998 (Figure 3).

Marguage de masse a la calcéine au barrage du Pont es Omnes

13307 anguilles ont été marquées a la calcéine en 1998 entre les semaines 4 et 43. Elles
représentent 61% des captures totales réalisées au Pont es Omnes en 1998. Le nombre
hebdomadaire d'anguilles marquées le plus important (N = 4727) est réalisé au cours de la
semaine 20 qui correspond aux plus grandes captures totales d'anguilles (Figure 3). 80%
(N=10639) des anguilles ont été marquées en 5 semaines (semaines 17 a 21). Les tailles des
anguilles marquées varient entre 52 et 140 mm pour une taille moyenne de 117 + 15,8 mm. Le
nombre d'anguilles marquées a la calcéine représente 95,1% des anguilles < 140 mm.

Caractérisation des modalités de colonisation des anguilles < 140 mm marquées en 1998

Recaptures a I'amont (Bois Joli) sur 3 années

En 1998, 392 anguilles dont les tailles varient entre 66 et 146 mm ont éte prélevées au
Bois Joli (annexe). 96,9% (N = 380) des prélévements ont eté réalisés au cours des semaines
20 et 21, c'est-a-dire au cours de la période la plus intense du pic de migration du Bois Joli
(Figure 3). Les 3,1% (N = 12) restant ont eté réalisés au cours de la semaine 17. Le taux de
colonisation instantanée T est 55,3 = 19,0 %. Extrapolé aux captures totales observées
(N<140j ; Figure 2), ce sont 11793 anguilles marquées qui ont franchi le barrage du Bois Joli
en 1998. Elles sont composées a 74,3% d'anguilles d'age 0" et a 35,7% d'anguilles d'age 1*
(Figure 4).

Le taux de colonisation différée d'un an Tq, calculé sur les 316 individus prélevés en
1999 est de 16,8 + 20,7% (Annexe), toutes d'age 1" (Figure 4). Ce sont donc 7,5% ((1-0,553)
x 0,168) des anguilles marquées en 1998 au Pont es Omnes qui atteignent la retenue du Pont
es Omnes a I'age 0, se sédentarisent une année avant de reprendre leur migration en 1999.

Le taux de colonisation différée de deux ans Tcqp, calculé sur les 21 individus prélevés
au Bois Joli en 2000 chute a 7,1 + 18,9% (Annexe). L'age observeé de cet individu est de 2 ans

(Figure 4). Par conséquent, la proportion d'anguilles qui se sedentarisent deux années dans la
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retenue du Pont es Omnes avant de reprendre la migration est 2,6% ((1-0,553) x (1-0,168) x
0,071).

Recaptures a lI'aval (Sites A et B) sur 3 années

En Septembre 1998, seule la station A a éte échantillonnée. Le taux de dévalaison (Tgev)
observé est important (25%) mais a relativiser en raison du faible nombre d'anguilles
prélevées (N = 4) (Tableau 2). L'anguille recapturée est d'age 1*. En Septembre 1999, les Tgey
s'élevent a 11,8% et 15,4% dans les sites A et B respectivement. Toutes les anguilles
marquees sont d'age 1+. Enfin, en Septembre, les T4y sont nuls dans les deux sites A et B
(Tableau 2).

Taux de capture de la passe-piége du Pont es Omnes (Tcpe) en 1998

Rappelons que Tepeo représente la proportion d'anguilles < 140 mm capturées dans la passe-

piege par rapport a I'ensemble des anguilles migrantes < 140 mm (N<140,pe0 = Nc,peo + Nic,peo,

Figure 2):

Tepeo (€N %) = Ne. o (Figure 2)

N, peo + N, peo

Ne¢,peo = 13991 ind. (Tableau 1)
Nncﬁpeo = Nnm'bj = (NS,97 + Ncypeo non mB.I’QUéeS a Ia C&lCélne en 1998) (Figure 2)
avec Nnm,bj = N<1aopj X (1 - Tgi) = 21326 x (1 - 0,553) = 9533 ind. (Figure 2)
et Ns,97 = Ne,peo €N 1997 x Tegr = 1386 % 0,168 = 233 ind. (Tableau 1)
ainsi Tepeo = 62% ce qui signifie que 62% des anguilles < 140 mm qui ont franchi le

barrage du Pont es Omnes en 1998 ont été capturées dans la passe-piege.
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Variabilité interannuelle de la dynamique migratoire sur la période 2000-2004

Les captures d'anguilles < 140 mm (N<140j ) Simulées et observées a la passe-piege du Bois
Joli sur la période 2000-2004 sont présentées dans la Figure 4. Quelles que soient les valeurs
des taux de captures de la passe-piége du Pont es Omnes (Tcpe) (i.€., 50%, 62% et 90%), des
différences importantes statistiqguement significatives (test du Chi-2, p < 0,001) apparaissent
entre chacune des captures annuelles simulées et observées. Pour une majorité d'année (i.e.
années 2000, 2002 et 2003), des surestimations des N<iaopj Simulées par rapport a celles
observées sont obtenues. Leur rapport varie d'un facteur 1 a 7,3 pour I'ensemble des valeurs
de Tepe utilisées. A l'inverse, les années 2001 et 2004 sont atypiques dans la mesure ou méme
I'utilisation de la plus faible Tcpe de 50% ne permet pas d'atteindre les niveaux d'effectifs
observés dans la passe-piege du Bois Joli. En 2001 notamment, les N<i40p; ObServes sont de
2,7 a 4,0 fois plus importants que ceux simulés pour les trois valeurs de Tcpe. Pour obtenir le
nombre d'anguilles < 140 mm observé au barrage du Bois Joli cette année 2001 (N = 12969),
le taux de capture de la passe-piége du Pont es Omnes doit étre de 22% pendant 3 années

consécutives.

Discussion

La colonisation fluviale des anguilles est principalement étudiée au niveau de barrages
aménagés de passe-pieges (Legault, 1992 ; Legault, 1994 ; Moriarty, 1986 ; White & Knights,
1997a,b). Les suivis quantitatifs des flux d'anguilles en migration anadrome fournissent
généralement des indices de recrutement fluvial (Legault, 1994) qui sont précieux pour une
espece comme l'anguille qui connait une diminution drastique des captures a I'échelle de son
aire de répartition (ICES, 1998). Dans notre étude, la présence de deux passe-pieges a
anguilles proche spatialement (< 1 km) et localisées a I'aval du bassin versant nous a donné
I'opportunité de caractériser dans le temps et I'espace, le nombre et les caractéristiques (tailles)
du flux d'anguilles migrantes sur une période de 8 années (1997-2004). Nos résultats montrent
que pour certaines années (1997, 1998, 2001 et 2004), les effectifs d'anguilles capturées au
Bois Joli sont plus importants qu'au Pont es Omnes. Une hypothése avancée pour expliquer
ces différences illogiques compte tenu de la localisation des deux barrages, est que le barrage
du Pont es Omnes n'est pas completement infranchissable pour les petites anguilles (mais
certainement pour toutes les autres espéces) et/ou qu'il existe des comportements migratoires

(notamment phase de stabulation dans la retenue du Pont es Omnes avant une reprise de
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migration) variables en fonction des années. L'expérience de marquage-recapture réalisée

entre 1998 et 2000 nous a permis de tester ces deux hypothéses.

Le marquage-recapture a la calcéine réalisée au printemps 1998 a précisé les mécanismes
comportementaux d'une cohorte d'anguilles d'dge 0" impliquée dans la colonisation du bassin
versant du Frémur. La distribution des anguilles dans les systemes continentaux peut étre
appréhendée comme le résultat d'invasions annuelles successives qui démarrent a partir d'une
zone source que représente l'estuaire (Ibbotson et al., 2002). Dans cette étude, le site de
marquage du Pont es Omnes est situé a 4 kilometres de la limite tidale, c'est-a-dire au sein
d'une zone ou les processus de colonisation sont probablement les plus marqués car trés
proche de la zone source.

A l'amont, le fort taux de recapture d'anguilles marquées a la calcéine observé au barrage du
Bois Joli I'année du marquage en 1998 (55,3%) confirme que la dispersion est importante et
rapide et majoritairement entreprise par les anguilles d'age 0* (75%). Les taux de recaptures
d'anguilles marquées a la calcéine au Bois Joli observés en 1999 et 2000 sont faibles
(respectivement 7,5% et 2,6%) mais indiquent que les jeunes anguilles peuvent différer leur
migration d'une ou deux années comme cela a été mentionné par ailleurs (Naismith &
Knights, 1988). Toutes les anguilles analysées dans cette étude ont été capturées pendant leur
migration de montaison aprés avoir réalisées leur transition estuaire/eau douce. La
manipulation et le marquage par balnéation au barrage du Pont es Omnes au printemps 1998
n'ont probablement pas affectés les comportements migratoires puisque bon nombre
d'individus ont été recapturés a I'amont au barrage du Bois Joli quelques jours apres le
marquage.

Il est généralement admis que la colonisation des jeunes anguilles pigmentées est un
processus directionnel orienté uniquement vers I'amont (Tesch, 1977). Nos résultats ont
montré que des anguilles marquées a la calceine ont été recapturées a l'aval du site de
marquage en 1998 et 1999. On ne peut invoguer un entrainement passif des anguilles vers
I'aval avec le courant puisque le marquage a lieu en période d'étiage (vitesse du courant <0,5
m.s™) et que toutes les anguilles étaient remises & I'eau dans une zone abritée du courant dans
la retenue du Pont es Omnes. De plus, la station B est située a prés de 3 kilométres de la
station de marquage, rendant peu vraisemblable I'nypothese de la dérive passive. Cependant,
en raison du faible nombre d'anguilles prélevées dans ces stations aval, il est impossible de
quantifier le nombre danguillettes ayant réellement dévalé. Compte tenu du fort taux
d'anguilles recapturés a I'amont, les anguilles qui présentent ce comportement de dévalaison
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représentent probablement une faible proportion de I'ensemble des anguilles marquées. En
tous les cas, si la majorité des anguilles migrent vers I'amont, les déplacements de certains
individus peuvent étre plus aléatoires et nos résultats apportent I'évidence que les jeunes
anguilles peuvent aussi se déplacer vers I'aval comme cela a été montré pour les anguilles
jaunes (Baras et al., 1998 ; Laffaille et al., 2005). Ces résultats vont dans le sens des travaux
de Ibbotson et al. (2002) qui ont suggeré une dispersion initiale rapide des jeunes anguilles (<
4 ans) dans les systemes continentaux avec un gradient net de concentration vers I'amont

méme si les anguilles peuvent bouger dans n'importe quelle direction.

Les estimations quantitatives de I'efficacité et la sélectivité des passes a poissons, incluant les
passes a anguilles, font largement défaut dans la littérature (Knights & White, 1998 ; Legault,
1992). Ces données sont nécessaires compte tenu des capacités de franchissement d'obstacles
que possedent les anguilles dans certaines conditions. En effet, les jeunes anguilles ont la
capacité d'escalader les parois verticales et humides en utilisant les tensions de surface
(Skead, 1959 ; Tesch, 1977 ; Deelder, 1984 ; Legault, 1992). La paroi du barrage du Pont es
Omnes, humide et couverte de végétation, présente un substrat favorable au comportement
d'escalade (humide et couvert de végétation) et des observations sur le terrain ont confirmé
que des anguilles escaladaient la paroi du barrage du Pont es Omnes (A. Acou, observation
personnelle). Dans ces conditions, les captures 'brutes’ observées au niveau de cette passe-
piége pourraient donner une image biaisée du nombre et des caractéristiques (taille
notamment) des anguilles migrantes qui ont réellement franchi le barrage du Pont es Omnes.
Le taux de capture de la passe-piége du Pont es Omnes (Tcp) a pu étre estimé grace a
I'expérience de marquage/recapture a la calcéine. Selon nos estimations, 62% des anguilles <
140 mm qui ont franchi le barrage du Pont es Omnes en 1998 ont été capturées dans la passe-
piége. Aucune différence significative entre les tailles des anguilles franchissant le barrage du
Pont es Omnes par la paroi ou la passe-piege n'a été mise en évidence (données non
communiquées), suggérant que l'aptitude a escalader la paroi est équivalente pour I'ensemble

des anguilles < 140 mm.

Les effectifs d'anguilles < 140 mm capturées dans la passe-piege du Bois (N<i4opj) ont été
simulés chaque année sur la période 2000-2004. Ils sont basés sur les effectifs capturés et
corrigés au Pont es Omnes auxquels nous avons appliqués les taux de colonisation (T, Tcq: €t
Teg2) Obtenus grace a l'expérience de marquage/recapture en 1998. Tandis que ces taux de

colonisation sont constants d'années en années, trois valeurs différentes de taux de capture de
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la passe-piége du Pont es Omnes (Tcpeo) ONt été utilisées: celle observée en 1998 (62%), puis
des valeurs hautes et basses (90% et 50% respectivement) choisies arbitrairement mais selon
nous représentatives des valeurs extrémes. Pour toutes les valeurs de Tgpe choisies, des
différences importantes sont observées entre les N<i495j Simulés et réellement observés dans la
passe-piege du Bois Joli. En 2001 particuliérement, les N<i40,,j ObServés au Bois Joli sont de
2,7 a 4,0 fois plus importants que ceux attendus pour les valeurs de Tpeo Variant entre 50% et
90% respectivement. Les variations interannuelles des taux de capture d'une passe-piege sont
probablement liées aux variations de I'alimentation hydraulique de la passe, aux conditions
environnementales (niveau d'eau notamment) et aux nombres d'anguilles en migration.
L'alimentation de la passe du Pont es Omnes est constante, de plus la migration anadrome a
toujours lieu au printemps quand les niveaux d'eau sont relativement stables d'années en
années. Le nombre d'anguilles < 140 mm capturées en 1998 dans la passe-piege du Pont es
Omnes est le plus important (N = 13991 ind.) sur la période d'étude 1997-2004. Ainsi, le taux
de capture estimée cette année 1998 représente probablement une valeur minimum de Tcpeo.
Par conséquent, un taux de capture de la passe-piége du Pont es Omnes de 22% sur 3 années
consécutives, nécessaire pour obtenir le nombre d'anguilles escompté dans la passe-piege du
Bois Joli en 2001 semble peu vraisemblable. Dans ces conditions, seuls des comportements
migratoires différents de ceux observés grace au marquage-recapture permettent d'expliquer
ces différences. En effet, un taux de colonisation massif des anguilles < 140 mm capturés au
Pont es Omnes en 2001 cumulé avec une reprise de migration importante en 2001 de la
cohorte de I'année 2000 permettrait d'obtenir de telles valeurs. Une telle estimation a été
réalisée, en considérant une Tcpeo cOnstante de 67,8%. Des T de 80% de la cohorte 2001 et
Teq1 de 55% de la cohorte 2000 donnent des valeurs proches de celles observées au Bois Joli
(i.e., N<140j = 12500 ind.).

La famille des anguillidés est connue pour sa grande plasticité phénotypique (croissance, age
a maturité, etc.) qui lui permet de croitre dans une multitude d'habitats a travers le monde.

Cette étude a pu montrer que la variabilité importante des comportements migratoires de

jeunes anguilles en phase de colonisation fait désormais partie intégrante de cette plasticité.
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Voir la partie « Bibliographie générale ».

62



Légendes des tableaux

Tableau 1. Anguilles totales (Niota) €t < 140 mm (N peo €t N<1405j) Capturées et taille moyenne
(Lt moyenne) et ecart-type associé (£ e.t.) observées aux passes pieges du Pont es Omnes et
Bois Joli entre 1997 et 2004.

Tableau 2. Nombre danguilles marquées a la calcéine parmi les anguilles prélevées au
barrage du Bois Joli en 1998, 1999 et 2000 et taux de dévalaison (Tge,) estimeés.

Légendes des figures

Figure 1. Localisation et représentation schématique du bassin versant du Fremur (long.
2°07'W, lat 48°35'N). Les stations A et B échantillonnées a I'électricité sont représentées. Les
barres représentent I'emplacement des obstacles majeurs équipés de passes-pieges a anguilles.
| : Barrage du Pont es Omnes (4,5 km de la limite tidale). Il : Barrage du Bois Joli (6 km de la
limite tidale). A : Retenue du Pont es Omnes. B : Retenue du Bois Joli. Le Moulin de Roche

Good qui définit la limite tidale est représenté par une étoile.

Figure 2. Scenarii schématiques des comportements migratoires d'anguilles < 140 mm ayant
franchi le barrage du Pont es Omnes en 1998 par la passe-piége ou la paroi entre les barrages

du Pont es Omnes et du Bois Joli.

Figure 3. Nombres hebdomadaires d'anguilles (a) toutes tailles confondues capturées dans les
passes-pieges du Pont es Omnes et du Bois Joli et (b) des anguilles < 140 mm capturées et
marquees a la calceine dans les passes-pieges du Pont es Omnes et du Bois Joli au cours de
I'année 1998.

Figure 4. Structures de taille et d'age des anguilles marquées et non marquées a la calcéine
observées au barrage du Bois Joli en 1998, 1999 et 2000. Les structures de taille des anguilles
marquees correspondent aux taux d'anguilles marquées a la calcéine par classe de taille
observé dans les échantillons de contrdle extrapolés a l'ensemble des captures totales
observées. Les structures d'age (fréquences relatives) concernent uniquement les anguilles
issues des echantillons de prélevement. Les nombres d'anguilles prélevées par classe de taille
chaque année au barrage du Bois Joli qui constituent les échantillons de contrdle sont

mentionnés par la courbe.
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Figure 5. Evolution du nombre annuel d'anguilles < 140 mm capturées dans la passe-piége du
Bois Joli (N<i40pj) Observé et simulé sur la période 2000-2004. Les Ncisgpj Simulés sont
obtenus avec 3 valeurs différentes des taux de captures de la passe-piege du Pont es Omnes

(valeur basse = 50%, valeur haute = 90% et valeur estimée par le marquage en 1998 = 62%).
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Tableau 1.

Pont es Omnes Bois Joli
Années Lt moyenne Lt moyenne

Niotat  Ncpeo Niotar  N<140,bj

(mm) xe.t. (mm) xe.t.

1997 2049 1386 136,1 + 37,2 3454 3185 114,1 + 43,0
1998 21825 13991 1315+ 248 26765 21326 122,8 £ 23,7
1999 19697 10582 140,2 £ 27,5 5995 5374 115,2 + 26,4
2000 13876 10376 125,6 £ 28,2 7965 7699 107,2 + 26,4
2001 6037 3417 142,0 + 43,5 13578 12969 106,0 £ 17,8
2002 3689 2759 128,6 £ 28,0 2457 2379 105,0 £ 26,6
2003 2322 1556 134,8 £ 26,1 370 315 126,8 £ 62,4
2004 9616 5798 136,4 + 20,7 12124 8795 131,0£ 20,0
Total 79111 49865 134,1 + 28,6 72708 62042 118,0 + 26,1

! Suite & des dysfonctionnements de la passe-piége, les captures de I'année 1999 sont partielles.

Tableau 2.
Site A Site B

. Gamme Nb Nb Gamme Nb Nb

Année . . . . . -
de tailles anguilles anguilles (e-lr-]d% de tailles anguilles anguilles (;‘]’(%)
(mm) prélevées marquées (mm) prélevées marquees

1998 116-163 4 1 25,0 - - - -
1999 149-293 17 2 11,8 143-332 26 4 15,4
2000 191-353 13 0 0 100-363 33 0 0
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Figure 2.
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Figure 3.
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Figure 4.
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Figure 5.
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Annexe: Nombre d'anguilles marquées a la calcéine parmi les anguilles prélevées au barrage
du Bois Joli en 1998, 1999 et 2000.

Nombre Nombre

Gamme de tailles danguilles d'anguilles

Année Semaine

(mm) e .
prélevées marquées
1998 17 87 133 12 4
1998 20 75 146 231 154
1998 21 66 138 149 98
1999 9 105 254 6 1
1999 11 123 248 5 3
1999 12 92 247 6 0
1999 13 97 194 3 0
1999 15 89 232 5 0
1999 16 110 175 5 0
1999 17 112 205 6 4
1999 19 96 145 7 3
1999 21 87 167 13 2
1999 22 63 151 136 15
1999 25 85 134 8 1
1999 26 102 147 8 3
1999 27 93 136 18 0
1999 28 89 151 23 2
1999 29 86 151 27 2
1999 31 98 135 6 1
1999 32 78 175 13 3
1999 33 111 162 5 0
1999 34 88 157 16 0
2000 21 274 310 2 1
2000 23 230 356 2 0
2000 24 235 286 3 0
2000 25 181 265 5 0
2000 28 177 203 2 0
2000 30 201 340 5 0
2000 31 208 255 2 0
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Chapitre 11

Caracterisation
du stock en
place




I1.1. Analyse et modélisation des variations spatio-temporelles des
densités d'une population d'anguilles européennes dans les zones

lotiques d'un petit bassin versant cotier.

Cette partie est présentée sous la forme d'un article en cours de rédaction.

Résumé.

Dans cette étude, nous analysons et modelisons les variations spatiales et temporelles des
densités d'anguilles a I'échelle du bassin versant du Frémur (60 km2). Un échantillonnage
quantitatif de la fraction sédentaire de la sous-population (ou Stock) par péche électrique dans
30 stations lotiques (< 1 m de profondeur), couvrant en moyenne 2,5% du linéaire total de la
riviere, a éte realise au mois de Septembre pendant 8 années consécutives (de 1995 a 2002).
Des analyses statistiques de type Modeles Linéaires Généralisés ont permis de tester
simultanément I'influence des facteurs temporel (année), spatial a I'échelle du bassin versant
(facteur Compartiment qui combine les effets de la distance a la mer et des obstacles) et de
I'habitat (caractéristiques du facies, substrat et recouvrement de la végétation aquatique) sur
les densités. Nos résultats montrent que les facteurs qui expliquent significativement les
variations spatiales et temporelles des densités varient selon les classes de tailles (< 150 mm ;
151-300 mm ; 301-450 mm et > 451 mm) et les stades (jaunes vs argentées) des anguilles
considérées. Une comparaison graphique des densités totales d'anguilles prédites et observées
a permis de vérifier a posteriori lI'adéquation entre le modéle final et les observations. En
conclusion, l'utilisation potentielle de ce modéle orienté habitat pour I'estimation du nombre
total d'anguilles présentes dans les zones lotiques du bassin versant du Frémur est discutée.
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Introduction

L'examen des facteurs qui influencent les variations temporelles et spatiales des abondances
de poissons est une étape cruciale pour le développement de modeles qui ont pour objectif
d'estimer les tailles des populations dans différents écosystemes et plus particulierement pour
les anguillidés (Smogor et al., 1995).

Les anguillidés sont capables de coloniser tous les habitats aquatiques accessibles depuis la
mer, des habitats cOtiers aux zones de source (i.e. Helfman et al., 1987 ; Moriarty & Dekker,
1997) ou elles dominent souvent les communautés piscicoles (Moriarty & Dekker, 1997). Par
conséquent, la plupart des études conclut au caractére opportuniste de ces poissons faute de
relations claires entre abondances et habitats particuliers (Glova et al., 1998 ; Lobon-Cervia et
al., 1995 ; Smogor et al., 1995 ; Jellyman & Chisnall, 1999 ; Broad et al., 2001). Parce que
les anguillidés sont catadromes, la distribution spatiale de leur densité est fortement
influencée par la distribution des jeunes cohortes, dominant les effectifs de la population, et
qui débutent leur colonisation continentale & partir des estuaires (Ibbotson et al., 2002). Ainsi,
les densités d'anguilles diminuent généralement de la limite tidale aux zones amont tandis que
la taille moyenne augmente avec la distance a la mer dans les grands systemes continentaux
(e.g., Lobon-Cervia et al., 1995 ; Knights et al., 2001). Ibbotson et al. (2002) ont par exemple
montré que cette relation négative expliquait entre 19 et 90% de la variation des densités
d'anguilles dans 18 riviéres de Grande Bretagne. La disparition progressive des plus petites
anguilles < 200 mm (ages 0" et 1" principalement) & partir de 80 kilométres de la mer
explique principalement ces résultats (Feunteun et al., 2003). Dans les petits systémes
continentaux, les jeunes anguilles recrutées chaque année sont capables de coloniser
I'ensemble du systtme en une saison de migration (Feunteun et al.,, 2003). Cette
caractéristique devrait donc se manifester par une organisation spatiale différente de celles des
grands systemes (Laffaille et al., 2003). A ce jour, aucune étude ne propose d’analyser
quantitativement la distribution d'une sous-population d'anguilles européennes dans de tels
systemes, en traitant simultanément les deux dimensions spatiales et temporelles.

L'objectif de cette étude est d'examiner et modéliser les variations spatiotemporelles des
densités d'anguilles dans les zones lotiques (< 1 m de profondeur) d'un petit bassin versant
cotier aménageé de I'ouest de la France (60 km?2), le Frémur. Un échantillonnage standardisé de
la population dans la zone non tidale pendant 8 années successives sur I'ensemble du linéaire

a été réalisé. Des analyses statistiques de type GLM nous ont permis de tester simultanément
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Iinfluence des facteurs temporel (année), spatial a I'échelle du bassin versant (i.e., facteur
Compartiment qui combine les effets de la distance a la mer et des obstacles) et de I'habitat
(caractéristiques du facies, substrat et recouvrement de la végétation aquatique) sur les

densités.

Matériels et méthodes

Site d'étude

Le Frémur est un petit fleuve cotier du Nord de la Bretagne (France) débouchant dans la
Manche prés de Saint Malo (Figure 1). La superficie de son bassin versant est d'environ 60
km2 pour un linaire de cours d'eau atteignant prés de 45 km, dont 17 km pour le cours
principal. Malgré sa petite taille, le Frémur présente une grande variété d'habitats qui varient
des zones a truites aux eaux lentiques caractéristiques des zones a bréemes dans les parties
aval. La surface en eau totale du Frémur est 75 ha, comprenant 5 ha de zones courantes et 70
ha de retenues. A l'aval du Frémur, les barrages majeurs du Pont es Omnes et du Bois Joli (4
m et 14 m de hauteur respectivement), qui créent des réservoirs pour alimenter la région en
eau potable, étaient infranchissables jusqu'a leur aménagement par des passes a anguilles en
1996 et 1992 respectivement (Figure 1). Plus a I'amont, le linéaire du Frémur est cloisonné
par de nombreux ouvrages (barrages, buses, seuil de jaugeage, radiers sous ponts, etc.) qui
peuvent potentiellement entraver la colonisation des anguilles (Feunteun et al., 1998). En
fonction de leurs caractéristiques (hauteur, déclivité, substrat, rugosité, etc.) qui influencent
fortement les capacités de franchissement taille-dépendantes des anguilles (Legault, 1992 ;
Feunteun et al., 1998), 3 dentre eux ont été diagnostiqués comme temporairement
infranchissables (station de jaugeage, moulin désaffecté et buse sous pont ; Feunteun et al.,
1998), c'est-a-dire infranchissables en période d'étiage alors qu'il ne le sont plus quand les

niveaux d'eau augmentent (Figure 1).

Méthodes d'échantillonnage et estimation des densités

La population d'anguilles du Frémur a été échantillonnée en période d'étiage, i.e. au mois de
Septembre, pendant 8 années consécutives (de 1995 a 2002). Des péches électriques ont été

réalisées dans des stations de 30 metres de longueur délimitées par des filets de maille 3 mm.
Un engin de type "Héron" (Lamarque et al., 1978), délivrant un courant continu (150-365 V

74



et 0,8-6 A) a été utilisé. Une méthode standardisée d'épuisement de stock (Lambert et al.,
1994 ; Feunteun et al., 1998) basée sur des passages successifs (au minimum 2) a été utilisée.
Pour chaque site, une estimation de la taille de la population d’anguilles est obtenue par la
méthode de Carle & Strub (1978). L’incertitude autour des estimations de densités dans
chaque site est ignorée. Une moyenne annuelle de 28 stations (221 au total) a été
échantillonnée entre 1995 et 2002, ce qui représente environ 2,5% du linéaire total de la
riviere. Ces stations lotiques (largeur moyenne = 2,22 + 0,90 m et profondeur moyenne
maximale = 0,55 * 0,22 m) sont localisées dans le cours principal entre la téte de la retenue du
Bois Joli (8,4 km de la limite tidale) et les zones proches de la source (17,0 km de la limite
tidale) (Figure 1).

Toutes les anguilles capturées sont anesthésiées avec du 2-phénoxyethanol et leur longueur
totale (du museau au bout de la queue) mesurées au millimetre pres. La caractérisation
d'anguilles argentées prétes a migrer est déterminée selon 3 critéres : présence d'un contraste
marqué entre le dos et le ventre, présence d'une ligne latérale différenciée et valeur de l'index
oculaire de Pankhurst > 6,5 (voir Feunteun et al., 2000 et Acou et al., 2005 pour plus de
détails). Les anguilles qui ne présentaient pas ces trois criteres ont été notées anguilles jaunes.
Selon des critéres externes, les plus petites anguilles capturées (60 mm) sont de jeunes
anguilles pigmentées qui correspondent au stade VII de la classification d'Elie et al. (1982).
Aucune civelle n'a été capturée. Aprés manipulation, toutes les anguilles sont remises a I'eau a
I'endroit de la capture apres avoir retrouvées leur vigueur dans l'eau fraiche et oxygénée
pendant au moins 15 minutes. Dans ces stations peu profondes, la probabilité de capture est
tres importante (70% des anguilles sont capturées au premier passage) et I'efficacité de la
méthode de péche apparait tres bonne incluant les plus grandes anguilles comme cela a été
montré dans de précédentes études (e.g., Lambert et al., 1994 ; Feunteun et al., 1998 ; 2000 ;
Laffaille et al., 2005b).

Les densités totales d'anguilles (Dyr, exprimée en ind.m?) dans chaque station sont
déterminées en divisant le nombre total d'anguilles estimées par la surface de la station. Afin
de déterminer si la variabilité spatio-temporelle des densités évolue en fonction des tailles
et/ou stades des anguilles, 5 classes d’anguilles sont distinguées. Les densités de ces 5 classes
sont notées D1, D, D3, D4, D4y Ces groupes présentent des caractéristiques écologiques et des
comportements différents (Baisez, 2001 ; Laffaille et al., 2003). Le premier groupe (densité
D;) est composé d’anguilles de taille < 150 mm. Elles représentent les jeunes anguilles
recrutées qui ont commencé leur colonisation du systéeme. Le second groupe (densité D;) est

compose d’anguilles jaunes de taille 151-300 mm. Les groupe 3 (taille 301-450 mm, densité
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D3) et 4 (taille > 451 mm et densité D,) correspondent a des anguilles sédentaires males et
femelles (Laffaille et al., 2003). Enfin, le dernier groupe comprend les anguilles argentees
(taille moyenne = 379 + 60 mm, taille minimum = 302 mm et taille maximum = 710 mm;
densité D4g) qui sont potentiellement prétes a dévaler dans I'année. La caractérisation du stade
argenté n'a pas été effectuée en Septembre 1995. Par conséquent, les analyses des variations
spatio-temporelles des anguilles argentées ont été réalisées sur la période 1996-2002.

5053 anguilles ont été capturées sur la période 1995-2002. Les tailles des anguilles capturées
variaient entre 60 et 860 mm pour une taille moyenne de 246 = 94,3 mm. Les D, (entre 150 et
300 mm) représentaient 54,0% des captures totales. 21,2% et 22,5% des anguilles capturées
étaient des anguilles appartenant aux classes de taille D; (< 150 mm) et D3 (entre 300 et 450
mm) respectivement. Enfin, les D, (> 450 mm) et D,y (anguilles argentées) représentaient
seulement 2,2% et 5,5% des captures totales respectivement. Finalement, les densités totales
Dyt Observées dans les stations variaient entre 0,01 et 2,78 ind.m™ avec une densité moyenne
de 0,40 + 0,48 ind.m™.

Caractéristiques de I'nabitat

Plusieurs caractéristiques de I’habitat ont été mesurées pour analyser la distribution spatiale
des anguilles. Toutes ces caractéristiques sont transcrites sous la forme de variables
catégorielles. Le bassin versant a été divisé en 4 compartiments dont les limites ont été
définies en fonction de la présence des obstacles caractérisés comme infranchissables par les
anguilles en période d’étiage (voir Feunteun et al., 1998 ; Figure 1). La succession de ces
compartiments (de A a D dans le sens aval - amont) est représentative du gradient de
distance a la mer et rend également compte de I'accessibilité aux zones de croissance (Figure
1). La vitesse du courant, la granulométrie du substrat, la végétation aquatique sont connues
pour influencer I'organisation spatiale de nombreuses especes de poissons d'eau douce (e.g.,
Huet, 1959 ; Angermeier & Karr, 1983 ; Oberdorff et al., 2001). Dans toutes les stations
échantillonnées, 3 variables ont été mesurées afin d'estimer le microhabitat de I'anguille. Tout
d'abord, le faciés principal (3 modalités: Plat courant, Plat ou Profond) de la station a été
déterminé en fonction de la profondeur (Prof. en m) et de la vitesse du courant (Vit. en m.s™)
selon la méthode définie par Bagliniere & Champigneulle (1986) dans les zones lotiques
(Tableau 1). Le substrat principal (2 modalités : Soft ou Rocky) a été déterminé en fonction de
la granulométrie du substrat dominant observée dans chaque station (Tableau 1). Enfin, la
végeétation aquatique observée dans le lit de la riviere (Recouvrement en Hélophytes) a été

76



exprimée en 3 classes de recouvrement (de 0 a 2) (Tableau 1). La majorité (75,5%) des
stations est caractéerisée par un faciés de type 'Plat' (Tableau 1). Aucun gradient amont-aval
n’est observé pour les surfaces d’habitat de type 'Plat courant' et 'Rocky’, probablement en
raison de la faible taille du bassin versant (17 km) et de sa morphologie (Figure 3). Enfin, les
stations de type 'Profond' ne représente que 4,1% des stations échantillonnées (Tableau 1).

Modeéle linéaires Généralisés pour la variabilité spatio-temporelle des densités
Des Modéles Linéaires Généralisés (GLM) ont été développés pour décrire la distribution des
D; en fonction des variables années, compartiments et des types d'habitats. Toutes les analyses

statistiques ont été réalisées avec le logiciel R (http://www.r-project.org/).

Delta-distribution

Les données de densités contiennent de nombreuses valeurs nulles, ce qui rend les modeles
classiques inadaptés pour traiter ces données. Les modéles construits dans cette étude sont
basés sur des modeles de mélange (distribution Delta, Stefansson, 1996 ; Le Pape et al.,
2003 ; Figure 2). En chaque site j, la densité D;; dans la classe d’anguille i (1,...,4 et ag) est
supposée suivre une distribution Delta-LogNormale :

Dij ~ Lij - Xijj1i=1
o 1; est une variable de Bernouilli (prenant la valeur 0 ou 1) modélisant la présence/absence

d’anguilles de la classe de taille j dans le site i, et X;j1i=1 est une distribution Log-Normale
modélisant les densités positives. En d’autres terme, la densité D;; est décrite par le modele
suivant :

Dij= 0 avec une probabilité 1- p;; (absence)

Si Dij > 0 (presence, avec une probabilité p;;), alors Djj ~ LogNormale
L’ ajustement de ce type de modéle sur les données se fait en trois étapes. i) dans un premier
temps, une régression logistique (modéle M;, GLM Binomial) est ajustée sur les données
binaires de présence/absence ; ii) dans un deuxieme temps, un modele linéaire classique est
ajuste sur les données de densités positives log-transformeées (modéle My) ; iii) couplage des

deux modéles M; et M,. La prédiction de la densité D;; résultant du couplage des deux
modgles, notée Di,j s’obtient en couplant les prédictions de la probabilité de présence par le
modéle M1, notée i, avec la prédiction de la log-densité positive log(Dij+) donnée par le

modeéle M2 :
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[A)i‘ i=pii. elog(ﬁi,j+) iR

ou s?; est la variance de prédiction de la log-densité positive Iog(f)i,j+) :

Modeles de présence/absence

Pour la classe d’anguille i et le site j, la structure genérale du modele de régression logistique

est la suivante :
1;; ~ Bernoulli(p;))

avec
Logit(pij) = facteur (Compartiment) + facteur (Helophyte) + facteur (Substrat) +

facteur (Facies) + facteur (Année)
ou 1”- est la variable binaire de présence/absence. Les facteurs constituent les 5 variables

indépendantes qualitatives utilisées comme variables explicatives dans le modele. La sélection
des facteurs explicatifs dans le modéle a été realisée par la méthode de sélection pas-a-pas
ascendante et descendante basée sur le critére AIC (Akaike Information Criterion; Burnham
& Anderson, 1998), programmée dans la procédure stepAlC du logiciel R. L’utilisation du
critere AIC permet de sélectionner le modele qui offre le meilleur compromis entre qualité
d’ajustement aux données et parcimonie. Des analyses graphiques des résidus ont été
réalisées. Ces analyses n’ont révélé aucune violation importante des hypothéses de
modélisation. Une fois le modéle construit a I’aide de cette procédure, la significativité des

facteurs sélectionnés dans les modeles finaux a été testée par un test du 2.

Modele pour les densités positives

Pour la classe d’anguille i et le site j, la structure générale des modeles linéaires gaussiens
développés pour les densités positives (log-transformées) est la suivante :
log(Dij+) ~ facteur (Compartiment) + facteur (Helophyte) + facteur (Substrat) +

facteur (Facies) + facteur (Année) + g j
ou Di. est la valeur de densité (nombre d'anguilles.m™) quand les anguilles sont présentes et

&jj sont les résidus distribués selon une loi Normale.

Dans tous les modeles pour les densités positives, le facteur Année a été introduit a priori. En
effet, des analyses préliminaires ont montré que ce facteur pouvait expliquer de maniére

significative les variations des D;. De plus, une telle variabilité interannuelle des densités est
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attendue en raison (i) du contexte de décroissance des stocks d'anguilles observées depuis 20
ans au niveau européen (ICES, 1998), (ii) de la variabilité interannuelle importante du nombre
d'anguilles recrutées (chapitre 1) et dévalantes (chapitre 3) observée au niveau des passe-
piéges du bassin versant du Frémur.

Pour tous les autres facteurs, la procédure stepAlC de R (voir paragraphe précédent) a été
utilisee pour sélectionner les facteurs explicatifs. Des analyses graphiques des résidus ont été
réalisées. Ces analyses n’ont révélé aucune violation importante des hypotheses de
modeélisation. Enfin, une fois les modeles construits, une analyse de variance (test « F ») est
réalisée afin d’analyser plus précisément I’effet des facteurs sélectionnés par la procédure
stepAIC sur les densités positives. Pour déterminer la tendance interannuelle des densités
positives, sur la période 1995-2002, des régressions linéaires simples ont été réalisées sur les
données positives log-transformées. Enfin, dans le but d'évaluer l'influence des diverses
modalités des caractéristiques d’habitats selectionnées par la procédure stepAlC, des post-tests

de Tukey ont été réalisés.

Résultats

Modeéles sur les Di o1

Toutes tailles comprises, les anguilles sont présentes dans la totalité des stations (N = 221)
échantillonnées par péche électrique entre Septembre 1995 et 2002. Les anguilles appartenant
aux classes de taille 2 et 3 sont omniprésentes avec des taux de présence avoisinant 95,9% et
86,4% respectivement. Les anguilles de la classe 4 sont les moins présentes avec 32,6% tandis
que les anguilles argentées sont présentes dans 40,3% des stations échantillonnées. Les taux
de présence des plus petites anguilles (D1 et D) dans les stations du compartiment D le plus
amont sont de 59,4% et 92,8% respectivement (Figure 4). Cela confirme I’hypothese que les
petites anguilles peuvent coloniser I’ensemble du bassin versant en une saison suivant leur
recrutement en début d’année. Les modéles finaux pour les D; g, sont figurés dans le Tableau
2. Pour les Di, D, et D4, aucun facteur susceptible d'expliquer leur présence n'a été
sélectionné. La présence des D3 semble diminuer avec le recouvrement en hélophytes mais
cette relation n'est pas significative. Les anguilles argentées sont significativement plus
présentes dans les substrats 'Soft' et les facies 'Plat’ (P < 0,05) (Tableau 2) et leurs présences
diminuent significativement (P < 0,01) entre les compartiments A (51,9%) et D (27,5%)
(Figure 4).
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Modeles sur les Dy et Dis

Effet 'Année’
Cet effet est traité séparément car il est introduit a priori dans les modeles pour les densités
positives. Les densités de la population totale d'anguilles Dy: du Frémur varient
significativement avec le facteur 'Année’ (Tableau 3). Entre 1995 et 2002, une chute faible
mais significative des Dy a en effet été observée (régression linéaire : log(Dyt) = -0,10 x
'‘Année' + 191,4 ; r2=0,04; ddl = 219 et p < 0,01). Pour les D, (Tableau 3) on note également
une baisse annuelle significative des densités moyennes sur la période d'étude (régression
linéaire : log(D.+) = -0,04 x 'Année’ + 86,7; r2 = 0,03 ; ddl = 210 et p < 0,01) (Figure 5). Pour
toutes les autres (i.e. D1+, D3z+, Das+ et Dyg+), aucune tendance temporelle n’est mise en

évidence (Figure 5).

Effet '"Compartiment’
Dans les modeles finaux des Dy et de la totalité des D;. exceptée Dag+, le '‘Compartiment’ est
le premier facteur sélectionné par la procédure stepAlIC. L’analyse de variance (tests « F »)
confirme que ce facteur explique la part la plus importante de la variabilité des densités des
anguilles non-argentées dans le bassin versant du Frémur (Tableau 3). Globalement, les
densités les plus importantes sont observées dans les compartiments A et B (Figure 6). Une
décroissance significative des densités entre ces deux compartiments a été observée pour les
anguilles les plus abondantes (Test de Comparaisons Post-Hoc de Tukey; p < 0,05 pour Dy,
D, et D3.). Pour toutes les anguilles non-argentees, une baisse significative des densités a été
observée dans le compartiment C (Figure 6). Finalement, une augmentation des densités est
observée dans le compartiment D le plus amont (Figure 6) mais elle n'est significative que
pour les D1+ (Test de Comparaisons Post-Hoc de Tukey; p < 0,01). Le facteur ‘Compartiment’
n'a pas été sélectionné dans le modele final des anguilles argentées (Tableau 3). L'examen des
distributions des Dag+ en fonction des compartiments (Figure 6) confirme que ce facteur

n'explique pas la variation spatiale des Dag+.

Effet 'Habitat'
Des tendances homogeénes ont été observees entre les densités positives des anguilles jaunes et
les 3 facteurs qui caractérisent I'nabitat: Dy et Dix moyennes plus faibles dans les stations ou
le recouvrement en Hélophyte est faible (modalité '0' ; Figure 6) et baisses des densités
moyennes des Substrats 'Rocky' a 'Soft' (Figure 7), et des Facies 'Plat courant' a 'Profond'
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(Figure 8). Cependant, a l'issu des procédures AIC, les facteurs sélectionnés sont
principalement le recouvrement en hélophytes et le substrat (Tableau 3). Le recouvrement en
hélophytes contribuait le plus a I'explication des variations de densités de la population totale
et des plus petites anguilles (e.g., Diot, D1+, D2+ €t D3 ; Tableau 3). Le facteur Substrat a plutot
été sélectionné pour les D4+ et Dag+ (Tableau 3) avec une baisse des densités des substrats
'Rocky' a 'Soft’ (Figure 7). Enfin, le Faciés n'a été sélectionné dans la procédure AIC que pour

les D+ et Dag+ avec une baisse dans les habitats 'Profond'.

Validation du modeéle

L analyse graphique des résidus des modéles de densité positive ne révele pas de manquement
majeur aux hypothéses de modélisation. Enfin, les densités estimées et prédites sont
comparées graphiquement dans le but de vérifier a posteriori I’adéquation entre le modele
final et les observations (Figure 10). Cette analyse révéle que la comparaison est trés
satisfaisante pour les anguilles des classes de taille 1, 2, 3, ainsi que pour la densité totale Dyt
En revanche, pour les anguilles les moins présentes et abondantes (D4 et Dyg), les écarts entre
les observations et les prédictions sont importants. Ces écarts révelent un tendance des

modeles a sur-estimer la probabilité de présence et a sous-estimer I’abondance.

Discussion

Intéréts et limites de la méthode Delta-GLM

Cette étude montre que la méthode Delta-GLM, déja mise en ceuvre pour d'autres especes de
poissons (Stefansson, 1996 ; Le Pape et al., 2003) permet d'analyser la variabilité spatio-
temporelle des densités d'anguilles. Le couplage d'un modéle de présence/absence avec un
modele pour les densités positives permet de traiter des jeux de données contenant des
densités nulles. Dans certains cas, le modele de présence/absence est informatif (Le Pape et
al., 2003). Dans le cas de la sous-population d'anguilles du Frémur, la méthode aboutit a des
relations entre la probabilité de présence et les variables de I'habitat qui se révelent
difficilement interprétables, notamment car les densités nulles sont rares. Le modele de
présence/absence joue plutdt le réle d'un "filtre statistique™ qui permet de s'affranchir des
problémes statistiques liés a la présence de densités nulles. Cette situation est liée a notre cas
d'étude ou des densités importantes d'anguilles sont observées. L'interprétation des modeéles

de présence/absence pourrait étre bien plus pertinente et informative dans le cas d'autres
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hydrosystemes, plus grands ou soumis a une plus grande fragmentation (barrages peu
franchissables par exemple).

Le modele révéle une bonne capacité prédictive des densités d'anguilles dans le cas des
classes de tailles les plus abondantes (Diw, D2 et D3). Mais cette capacité prédictive est bien
moindre dans le cas des classes de tailles moins abondantes. Pour ces classes de taille, on note
une tendance du modele a sur-estimer la probabilité de présence et a sous-estimer les densités
positives. Nous n'avons pas pu établir si ce probléeme était un probléme général connu
inhérent a la méthode Delta-GLM ou bien s'il résulte d'une configuration particuliere de notre

jeu de données.

Variation spatiale des densités

Le 'Compartiment' est le facteur qui explique le plus les variations spatiales des densités
totales d'anguilles Dy du Frémur (Tableau 3), avec une diminution significative des densités
des compartiments A a C (Figure 6). Les densités significativement plus élevées des anguilles
les plus abondantes (i.e. D,. et D3:) dans le compartiment A le plus aval (Figure 6) et des
densites des D1+, Do+ et D3, significativement plus faibles dans le compartiment C (Figure 6)
expliquent principalement ce résultat. La distance & la mer peut contribuer a cette tendance
comme cela a été montré pour les anguilles européenne A. anguilla (Naismith & Knights,
1993 ; Chancerel, 1994 ; Lobon-Cervia et al., 1995), américaine A. rostrata (Smogor et al.,
1995) ou japonaise A. japonica (Tzeng et al., 1995). Cependant, la présence d'anguilles de
I'année (i.e., anguilles < 150 mm) dans toutes les stations échantillonnées (incluant les stations
amont du compartiment D) (Figure 6) montre que certaines sont capables d'atteindre dans
I'année les zones amont du bassin versant et cela malgré les obstacles présents sur le Frémur
(Figure 1). Compte tenu de la faible longueur du linéaire du Frémur (environ 10 km entre les
compartiments A et D) et des capacités importantes de colonisation des plus petites anguilles
(Legault, 1992), il est peu probable que la distance a la mer seule explique la chute des
densités. D'autres facteurs, comme les caractéristigues du méso-habitat, qui covarie
généralement avec la distance a la mer (Glova et al., 1998), doivent probablement aussi
influencer cette tendance.

La granulométrie du substrat et la végétation aquatique qui sont des paramétres du
microhabitat qui influencent fortement l'organisation spatiale de nombreuses espéces de
poissons d'eau douce (Huet, 1959 ; Angermeier & Karr, 1983 ; Oberdorff et al., 2001),
expliquent également celles des anguilles jaunes du Frémur (Tableau 3). Les densités (de D; a
D,) sont significativement plus faibles dans les zones a faible recouvrement en hélophytes
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(Figure 7) et dans les substrats de type 'Soft' (Tableau 3). Ces relations densités/habitat sont
cohérentes puisque les faibles recouvrements en Hélophytes sont significativement plus
importants dans les stations de type 'Soft' vs 'Rocky' (Test exact de Fisher, p < 0,05). La
végetation aquatique, tres importante pour les alevins de poissons (Grenouillet et al., 2000)
qui utilisent ces habitats pour se nourrir (Werner et al., 1983 ; Rozas & Odum, 1988),
gouverne également fortement la distribution des macroinvertébrés (Clare & Edwards, 1983;
Scheffer et al., 1984 ; Painter, 1999). Ainsi, les stations ou le recouvrement en végétation
aquatique est important offrent vraisemblablement des conditions trophiques favorables aux
plus petites anguilles omnivores (insectes, mollusques, etc.) et aux plus grandes anguilles
souvent ichthyophages (i.e., D4 ; Michel & Oberdorff, 1995 ; Laffaille et al., 2003). Wiley et
al. (2004) ont récemment confirmé que les densités des poissons autres que I'anguille étaient
un bon indice de la densité d'A. rostrata dans 5 bassins versant du Maryland (Amérique du
Nord). Dans cette étude, un gradient amont/aval des stations favorables a été observe sur le
linéaire: 70% des stations favorables (substrat rocheux dominant et recouvrement en
hélophytes > 25%) sont situées dans les compartiments A et B tandis que 71% des stations de
type vaseux sont localisées dans les compartiments C et D en raison de la présence de station
de lagunage et de nombreux étangs privés qui favorisent l'accumulation de sédiments
(principalement de la vase) et le colmatage des stations. Ainsi, nos résultats suggerent que la
distribution spatiale des anguilles jaunes du Frémur est principalement liée a la disponibilité
des habitats favorables (zones rocheuses avec couvert végétal important) qui diminuent avec
la distance a la mer.

Géneéralement, les stations les plus profondes sont des sites trophiques et des abris privilégiés
par les plus grandes anguilles (> 400-450 mm) tropicales (e.g., Glova et al., 1998) et
européennes (Lamouroux et al., 1999 ; Laffaille et al., 2003). Nos résultats n'ont pas montré
de relations entre les densités des anguilles > 450 mm (D4.) et les faciés profond (Tableau 3).
Mais le trés faible nombre (4%) de stations profondes (> 1 metre) échantillonnées doit
probablement expliquer ce résultat.

De nombreux auteurs considerent que l'anguille européenne ne sélectionne pas d'habitat
particulier en raison de son caractére opportuniste et qu'un indice d'habitat ne peut étre
raisonnablement développé pour cette espece (Knights et al., 2001). Cependant, la capacité
d'accueil du milieu n'est jamais prise en compte. En effet, Smogor et al. (1995) en analysant la
distribution des abondances de I'anguille américaine A. rostrata dans 6 riviéres de Virginie
(Amérique du Nord), ont observé qu'il existait une relation entre les densités et I'hnabitat

(recouvrement végétal notamment) uniquement dans les sites cotiers ou les densités étaient
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exceptionnellement élevées (i.e., 0,27 ind.m). lls ont émis I'hypothése suivante : quand les
densités sont trés importantes, la distribution spatiale est influencée par la disponibilité des
habitats favorables, sinon seule la distance a la mer structure la distribution spatiale. Avec une
densité moyenne de 0,40 + 0,48 ind.m™ (valeur min = 0,01 et valeur max = 2,78 ind.m?)
observeée entre 1995 et 2001, qui ne prend pas en compte les parties aval du bassin versant ou
des densités de 12,37 ind.m™ ont pu étre observées (Laffaille et al., 2003), les densités
d'anguilles du Frémur sont 1,5 fois plus importantes que celles observées par Smogor et al.
(1995) et comptent parmi les plus élevées publiées en Europe. Carrs et al. (1999), en
analysant une base de données comprenant 1462 stations échantillonnées dans des rivieres
anglaises, ont montré que 71% des densités moyennes étaient inférieures & 0,05 ind.m™. Dans
la riviere Imsa (Norvége), les densités estimées étaient de 0,12 ind.m™ (Vollestad & Jonsson,
1988). Les densités les plus importantes ont été observées dans des rivieres danoises (0,05 -
13,00 ind.m™) (Rasmussen, 1983), des gammes de densités similaires & celles du Frémur. En
résume, nos résultats valident pour A. anguilla la relation densité/habitat de Smogor et al.
(1995) dans le cas de populations d'anguilles tres abondantes comme celle du bassin versant
cotier du Frémur.

Cependant, ces relations ne s‘appliquent qu'aux anguilles jaunes. En effet, nos résultats ont
montré que la distribution spatiale des anguilles argentées D,g4+ était indépendante des facteurs
Compartiments et Helophytes qui structurent fortement celle des anguilles jaunes (Tableau 3 ;
Figure 6 et 7). Ce résultat s'explique probablement par une différence de comportement entre
les anguilles jaunes en phase de croissance généralement sédentaires (Laffaille et al., 2005b),
et les anguilles argentées qui ne se nourrissent plus (Fricke & Kaese, 1995 ; EELREP, 2005)
et qui se redistribuent dans I'espace dans l'attente des crues automnales pour débuter leur
migration catadrome (Vollestad et al., 1986 ; 1994 ; Behrman-Godel & Eckmann, 2003).

Variation temporelle des densités

Les densités totales d'anguilles du Frémur varient significativement en fonction des annees
(Table 3), les Dyt diminuant faiblement mais significativement entre 1995 et 2002 (Figure 5).
Ces variations sont liées aux diminutions significatives du recrutement (Tableau 3). Le suivi
des passe-pieges situées a I'aval du compartiment A a mis en évidence une diminution de 34%
des captures totales d'anguilles migrantes (taille moyenne = 133 mm) entre 1998 et 2003 (cf.
partie 1.1.). Les résultats de nos analyses ne mettent pas en évidence de diminution des D;.
sur la période d'étude (Tableau 3) tandis que les D, les plus nombreuses dans le bassin
versant (54% des anguilles capturées), diminuent significativement entre 1995 et 2002
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(Tableau 3). Ces résultats suggéerent que les anguilles migrantes différent leur migration et/ou
qu'elles grandissent suffisamment pour passer des classes de taille D; (< 150 mm) a D, (entre
150 et 300 mm) pendant la période qui sépare leurs captures dans les passes-pieges au début
de I'été (i.e. entre avril et Juillet) et nos péches électriques de Septembre. Briand et al. (2005b)
ont récemment montré dans la riviere Vilaine, une relation positive entre le recrutement
estuarien et les densités des populations d'anguilles, avec une augmentation d'un facteur 6 des
densités totales dans les zones amont aprés la restauration du recrutement fluvial. Les résultats
obtenus dans la présente étude sont cohérents puisqu'une chute du recrutement fluvial est
suivie d'une baisse des densités totales a I'amont.

En réponse a cette diminution du recrutement, une baisse des densités des plus grandes
anguilles (D3, D4 et Dyg) était attendue. Nos résultats ont montré a I'inverse que les densités de
ces anguilles étaient stables sur la période d'étude (Tableau 3 ; Figure 6). Pour expliquer cette
observation, nous formulons I'nypothése que la capacité d'accueil des zones lotiques du
Frémur est atteinte. Les résultats d'une analyse de la dynamique d'une population d'anguilles
pendant 13 années dans la riviere Imsa (Norvege) ont montré que les processus densite-
dépendants régulent la mortalité des anguilles en eau douce, via la compétition pour l'espace
et I'exposition aux prédateurs, au moins quand le nombre d'anguilles recrutées excede une
valeur seuil (Vollestad & Jonsson, 1988). A ce jour, ces valeurs seuils ne sont pas connues
pour l'anguille, contrairement a d'autres espéces comme la truite commune Salmo trutta
(Nordwall et al., 2001). Compte tenu des densités trés importantes (0,40 ind.m™ en moyenne)
observées dans le Frémur, cette valeur seuil est probablement dépassée (Feunteun et al.,
2003).

Ces résultats ont des conséquences importantes en terme de gestion. En effet, I'aménagement
des obstacles par des passes a anguilles qui ont pour objectif d'augmenter les biomasses
d'anguilles dans les habitats continentaux (Feunteun, 2002) est une mesure efficace si les
densités d'anguilles observées a I'amont sont faibles comme cela a été observé dans la Vilaine
(Briand et al., 2005b). Dans des systemes comme le Frémur ou la capacité d'accueil est
probablement atteinte, I'augmentation du recrutement naturel ne peut entrainer une
augmentation des densités a I'amont que si la capacité d'accueil est augmentée via la

restauration des habitats.
Intérét du modéle pour I'estimation du stock

Le modele proposé dans cette étude permet d'effectuer une estimation du stock a I'échelle du
bassin versant du Frémur. En effet, il est basé sur des covariables caractérisant I'habitat qui
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sont disponibles a I'échelle de I'ensemble du linéaire du cours d'eau. L'extrapolation des
résultats du modéle a I'ensemble du linéaire du cours d'eau peut se faire par l'intermédiaire
d'un Systéeme d'Information Géographique (SIG). Cette extrapolation représente une des
perspectives les plus intéressante de ce travail.

Des applications a d'autres bassins versants de taille comparable a celle du Frémur sont
envisageables. Ces applications seraient utiles afin de déterminer si nos résultats sont
particuliers au cas d'étude traité ou s'ils sont transposables. Dans tous les cas, il est probable
que nos résultats ne puissent pas étre transposés a des bassins versants de plus grande taille.
Néanmoins, les petits bassins versants cotiers tels que le Frémur représentent un enjeu
important pour la gestion des stocks d'anguilles, de part leur nombre important sur le littoral et

la densités d'anguilles souvent importante dans ces systemes (Acou et al., 2004).

Bibliographie

Voir la partie « Bibliographie générale ».
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Légendes des tableaux

Tableau 1. Caractéristiques des 3 variables utilisées pour définir I'habitat et proportions (%)
des stations (221 au total) caractérisées par ces variables entre 1995 et 2002.

Tableau 2. Résultats des régressions logistiques sur les Djon. Les facteurs sélectionnés par la
procédure 'pas-a-pas' couplée a I'AIC sont reportés selon leur ordre d'introduction (de 1 a 3)
dans le modele ; les facteurs non seélectionnés sont mentionnés par une croix. La probabilité
associée par un test du y2 est figurée ; ns = non significatif ; * =P < 0,05 ; ** =P < 0,01.
Tableau 3. Résultats des modeles GLM sur les D;.. Les facteurs sélectionnés par la procédure
'pas-a-pas' ascendante couplée a I'AIC sont reportés selon leur ordre d'introduction (de 1 a 5)
dans le modele, la facteur année étant toujours sélectionné en premier. Les facteurs non
sélectionnés sont mentionnés par une croix. La valeur du F et la probabilité associée au test F

sont mentionnées ; ns: non significatif ; * = P <0,05; ** =P < 0,01 ; *** = P < 0,001.

Légendes des figures

Figure 1. Localisation et caractéristiques du bassin versant du Frémur (long. 2°07'W, lat
48°35'N). Les étoiles représentent des lots de 2 a 3 stations de 30 métres échantillonnées a
I'électricité. Les barres noires représentent l'emplacement d'obstacles majeurs équipés de
passes a anguilles : A, barrage du Pont es Omnes (4,5 km de la limite tidale) et B, barrage du
Bois Joli (6 km de la limite tidale). Les 3 obstacles temporairement infranchissables qui
définissent les limites des 4 compartiments de A a D sont représentés par une barre rouge.
Figure 2. Delta-distribution des densités log-transformées des anguilles < 150 mm (D,)
capturées dans le bassin versant du Frémur entre 1995 et 2002. (Nombre total de stations =
221).

Figure 3. Répartition (en %) des habitats observés dans les stations (N = 221) échantillonnées
par péche électrique dans le Frémur entre 1995 et 2002 des compartiments A a D. Le facies
est décrit par 3 modalités : Pc = plat courant, Pl = plat et Pr = profond.

Figure 4. Evolution de la présence (en %) des D; danguilles des stations échantillonnées par
péche électrique des compartiments A, B, C et D entre Septembre 1995 et Septembre 2002.
Figure 5. Distributions annuelles des Dy et D+ observées au mois de Septembre entre 1995
et 2002.

Figure 6. Distributions des Dy et Di. observees en Septembre entre 1995 et 2002 par
compartiment. Pour une densité particuliére, une lettre différente signifie une différence

significative des densités moyennes entre les différents compartiments (Post-test de Tukey ; P
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< 0,05). Ce test a été réalisé uniqguement quand le facteur compartiment a été sélectionné par
la procedure AIC.

Figure 7. Distributions des Dy et Di. observées en Septembre entre 1995 et 2002 en fonction
du recouvrement en Hélophytes. Pour une densité particuliere, une lettre différente signifie
une différence significative des densités moyennes entre les différentes modalités de
recouvrement en Helophytes (Post- test de Tukey ; P < 0,05). Ce test a été realisé uniqguement
quand le facteur Hélophytes a été sélectionné par la procédure AIC.

Figure 8. Distributions des Dy et Di. observées en Septembre entre 1995 et 2002 en fonction
du substrat. Pour une densité particuliere, une lettre différente signifie une différence
significative des densités moyennes entre les différentes modalités de recouvrement en
Hélophytes (Post-test de Tukey ; P < 0,05). Ce test a été réalisé uniqguement quand le facteur
Substrat a été sélectionné par la procédure AIC.

Figure 9. Distributions des Dy et Di. observées en Septembre entre 1995 et 2002 en fonction
du Faciés. Pour une densité particuliére, une lettre différente signifie une différence
significative des densités moyennes entre les difféerentes modalités du Facies (Post-test de
Tukey ; P < 0,05). Ce test a été réalisé uniqguement quand le facteur Facies a été sélectionné
par la procédure AIC.

Figure 10. Densités (en ind.m™) observées et prédites par la liaison des modéles binomiaux et

GLM des Dy et Di:. Les médianes sont représentées.
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Tableau 1.

Variables Modalités Caractéristiques Proportions (%)
Faciés principal Plat courant (Pc) si Prof. < 0,6 met Vit. > 0,2 m.s™ 20,4
Plat (PI) si Prof. < 0,6 met Vit. < 0,2 m.s™ 75,5
Profond (Pr) si Prof. > 0,6 met Vit. <0,2 m.s™ 41
Substrat dominant  Soft granulométrie <2 mm (litiére, limon, vase 561
ou sable) ’
Rocky granulométrie > 2 mm (graviers, cailloux, 13.9
pierres, rochers) ’
Recouvrementen 0 <25% 17,6
Hélophytes 1 > 25% et < 50% 62,9
2 > 50% 19,5
Tableau 2.
Dion®
Facteurs

D1on D2 Dson Daon Dag,01

Année X X X X X
P(0
Compartiment X X X X 2
P(0 *
Substrat X X X X 1
P() ns
Facies X X X X 3
P ns
Helophyte X X 1 X X
P(x) ns

% les Dyor,0i1 N'ONt pas fait I'objet d'une régression logistique car elles étaient présentes dans la
totalité des stations échantillonnées.
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Tableau 3.

D'+
Facteurs '
Diot D1+ Dos D3+ D+ Dag+
Année 1 1 1 1 1 1
F 3,01 0,98 3,20 1,11 2,02 0,99
P(F) e ns ** ns ns ns
Compartiment 2 2 2 2 2 X
F 21,07 12,08 16,37 8,31 4,70
P(F) *kk *k*k *k*k X w9 **
Hélophyte 3 3 3 3 X X
F 6,30 2,20 6,71 4,03
P(F) ** nS ** *
Substrat 4 X 4 X 3 3
F 6,31 4,76 3,63 5,64
P(F) * * nS *
Facies X X 5 X X 2
F 1,87 6,31

P(F) ns xx
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Figure 4.
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Figure 5.
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Figure 6.
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Figure 7.
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Figure 8.
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Figure 9.
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Figure 10.
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I1.2. Caractérisation des candidates a la dévalaison

11.2.1. Les limites de la caractérisation quantitative du stade argenté:

erreurs associées a la mesure de I'Index Oculaire de Pankhurst.

Cette partie est présentée sous la forme d'un article sous presse dans la revue Ecology of

Freshwater Fish.

Résumé.

Cest au cours dune métamorphose qui implique de nombreuses transformations
morphologiques et physiologiques que les anguilles évoluent des stades jaune a argenté. A
son terme, une augmentation importante de la surface de I'eeil est observée. Pankhurst (1982a)
a défini un index oculaire (10) dans le but de quantifier cette augmentation. La valeur seuil
d'lO de 6,5 qu'il propose est le critére le plus communément utilisé dans la littérature pour
discriminer quantitativement les stades jaunes et argentés et déterminer quels sont les
individus préts a entamer leur migration d'avalaison. Cependant, I'lO implique la mesure de 5
variables (longueur totale et 4 diametres oculaires) qui peuvent étre sensibles a l'erreur de
mesure (biais et imprécision). Pour évaluer cette hypothése, 3 séances de mesures de 13
anguilles (de 364 mm a 680 mm) échantillonnées en Camargue (delta du Rhéne) ont été
réalisées par 3 observateurs différents. Nos résultats montrent que I'amplitude de I'imprécision
de I'lO est de 1,8 quels que soient la taille de I'anguille et I'observateur. Une telle erreur
engendre probablement des problemes importants de discrimination particuliérement quand
les valeurs d'10 sont proches de la valeur seuil utilisée. Au dela des problémes de mesure, ces
résultats révelent que la mise au point d'une méthode standardisée de la caractérisation de

l'argenture est nécessaire.
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Abstract:

Knowledge of maturation state of eels (Anguilla anguilla, L.) based on Ocular Index
(Ol) serves management and research functions, such as estimating how much silver eel
actually could escape from a particular basin or determining more precisely the
developmental biology of a particular eels. Ol implies the measurements of 5 variables (total
length and eyes diameters) in a formula which can be sensitive to measurement error. To
investigate this issue, we carried out a comparative study using 13 European eels harvested in
Camargue (Rhéne delta, France) and 3 replicated measurements by three different observers.
The estimated amplitude of Ol imprecision at a 95% confidence level was 1.8 whatever eel
and observer. Such error may lead to classification problems particularly when Ol values are
close to the threshold values used to discriminate between yellow and silver stages. This study
not only raised the problem of the Ol imprecision but also brought up the need to develop
standardized protocol for identifying silver eels. To reach this goal, two different ways are

proposed in conclusion.

Key words. Anguilla anguilla, ocular index, measurement error, silvering.
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I ntroduction

In the context of a drastic decline of eel population Anguilla anguilla (L.) throughout
its distribution range, from Iceland to Morocco, it seems fundamental to characterize the
continental stock of eel and the maturation dynamics (i) with the long-term aim of estimating
how much silver eel actually escape from a particular basin (Moriarty & Dekker, 1997) (ii)
and the final goal to predict the escapement while looking at the yellow eel population and the
silvering fraction (Feunteun et al., 2000; Acou et a., in press). The study of maturation
dynamics implies the assessment of maturation state of the eels between the growth phase
(yellow eel) and the seaward migration phase (silver egl). Silver eels are characterised by a
very contrasting colour pattern with a blackish brown back and a silvery white belly (Fontaine
1994), and there is a general increase in the size of sensory organs like the eyes (Pankhurst
1982; Fontaine 1994). Ocular Index Ol which reflects changes in eye diameter during the
metamorphosis has proved to be a useful criterion for assessing quantitatively the degree of
transformation of the eel (Durif et al. 2000). Furthermore, the relationship between eye size
and gonad development in female Anguilla provides a reliable method of assessing sexual
maturity in female eels (Pankhurst 1982).

To discriminate between yellow and silver states, threshold values of Ol have been
calculated and varied between 6.5 (Pankhurst 1982) and 8.0 (Marchelidon et al. 1999; Acou et
a. 2003). Ol implies the measurements of 5 variables (total length, vertical and horizontal
ocular diameters of both eyes) in a formula which can be sensitive to measurement errors.
Measurement error includes two components. bias and imprecision (Grubbs 1973). Bias
corresponds to consistent differences among observers. Imprecision corresponds to variability

in repeated measures.
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Yet, an underlying assumption of classification methods based on morphological
measurements is that such measurements are repeatable. In the present paper, we aim to test
this assumption by answering the two following questions: How measurements of one eel
vary among different observers (observer bias)? How successive measurements of one eel

may vary within one observer (imprecision)?

M aterials and methods

Data collection

The experiment involved three observers having experience with fish measurements
and referred to as X, Y and Z. Measures were made on 13 individuals randomly sampled from
eels collected in the Fumemorte drainage basin (south France, Rhone delta, Acou et al. 2003)
using fyke nets in February 2002. Each eel had been previoudy individualy marked with a
PIT-tag (Passive Integrated Transponder). Three rounds of measurements, corresponding to
the three replicates, were successively organized. In each round, each observer measured
every edl once. For each measurement, the experiment manager randomly chose an eel among
the eels to be measured, identified it, and gave it to an observer for measurements. Before
each round of measurement, eels were anaesthetized with benzocaine at a concentration of
0.15 g/I. In order to ensure independence of measurements, measurements from the previous
sessions were not available to observers during the next one. Moreover, observers did not
communicate with each other, and they were visually isolated from each other while taking
measurements.

The marked increase of eye size during metamorphosis was expressed using an Ocular
Index Ol that relates the external surface area of the eye to total body length (Pankhurst

1982). It was calculated using the following formula
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Ol =25r/8 LT {(DRV+DRH)2 +(DLv+D|_H)2}

Where LT is the total length, Dry and Dgry are respectively the vertical and horizontal right
eye diameters, Dy and D,y are respectively the vertical and horizontal |eft eye diameters.
Measurements of LT (snout to the tip of tail) were made with the same ichthyometer (i.e. a
ruler fixed in the bottom of a gutter), at the nearest mm. Measurement of the eye diameters
were made with a standard manual caliper, at the nearest 0.02 mm. Measurement of
horizontal and vertical eye diameters are made from the margins formed by the pigmented

area adjacent to the unpigmented conjonctiva (see Acou et al., 2005 for more details).

Data analysis

As recommended by Bayley & Byrnes (1990), Model 11 ANOVA (StatSoft, 2001) was
used to partition the variance into three components. among-eel, among-observer and error.
The among-eel component corresponds to actual morphological differences among eels. The
among-observer component corresponds to observer bias. The error term corresponds to
within-observer variance, which estimates the overall imprecision (Rasmussen et al. 2001).
Additional tests were needed to determine if the imprecision varied among eels (for instance,
imprecision could be related to eel size), and among observers (one observer could be more
precise than another). Levene's test of homogeneity of variances was computed on residuals
from the ANOVA model to compare residual variance among eels and among observers. If
residual variance was neither significantly different among eels nor among observers,
imprecision was estimated by residual variance of the ANOV A model with a 95% confidence
interval (Sokal & Rohlf 1989). After checking that residual variables had normal distributions
(Kolmogorov-Smirnov test), the residual variance estimate was used to estimate the amplitude
of fluctuation (at a 95% confidence level) of a measurement value (for a given observer and a

given eel) due to imprecision. This amplitude (A) was estimated as follows:
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A=2x196xS
where S is the square root of the estimated residual variance (Sokal & Rohlf 1989).
Considering the confidence limits of the residual variance estimate, a confidence interval

could be calculated for the estimation of the amplitude of measurement fluctuation.

Results

Mean edl body length ranged from 364-680 mm. Mean eel Ol ranged from 4.4-11.9
(means over the 3 observers x 3 replicates = 9 measurements). For each morphol ogical
variable, the observer and eel effects were significant, revealing both significant observer bias
and differences among eels (Table 1). Compared to the others, observer Z systematically
over-estimated each morphological variable, while observer Y tended to under-estimate them
(Table 2). Among the three observers, the maximum difference in mean Ol was 1.6. However,
because of the limited number of observers (N = 3), the magnitude of observer bias could not
be estimated.

Distributions of residual variables were not significantly different from normal
distributions (Kolmogorov-Smirnov tests, P > 0.05). Residual variance was significantly
different neither among eels, nor among observers (Table 3). Therefore, a unique residual
variance could be estimated for each morphological variable. The estimated amplitude of
imprecision was about 6 mm for body length, about 1.5 mm for horizontal eye diameter, 1.2

mm for vertical eye diameter, and 1.8 for the ocular index (Table 4).

Discussion
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Despite its widespread use, little consideration has been given in the literature to skew
caused by the use of quantitative criteria of silvering (Ol) in eels. Our study is the first one
that aims to estimate overall measurement error (bias and imprecision) linked to the use of
Ocular Index OI (Pankhurst 1982), the most commonly used quantitative criterion.

Measurement conditions in this study could be considered as optimal since measures
were made in laboratory (not in the field) on fully anaesthetized eels with standard measuring
devices. Moreover, the three observers involved in the experiment had a great experience in
fish measurements. As a consequence, the measurement error (bias and imprecision) observed
could be considered as minimal.

In some research situations, it may be possible to eliminate observer bias if a single
investigator makes all measurements (Eason et al. 1996). However, this may not be aways
possible in large scale studies. In our experiment, observer bias tended to be consistent in rank
over morphological variables. We assumed that such consistency does not come from
differences in variables definitions according to observers, since they were clearly mentioned
before the experimentation, but rather in the way they perform their measurements. For
example, observer Z systematically over-estimated each morphological variable (eyes
measurements and LT) compared to the others. While observers X and Y made their
measurements on eels placed on a horizontal surface, observer Z held eels to perform them
(calliper in one hand and eel in the other one). Before the study, we expected significant
observer effect for ocular measurements since they are time-expensive and rather tedious to
make in routine. On the contrary, the observed results concerning the LT are slightly puzzling
because measurement of body length is simple. Once again, observer Z did not perform length
measurements with the ichthyometer set horizontally on the board but held it leaning
downwards so as to easily proceed to the measurements. Moreover, observer Z aways

measured the eyes and LT faster than observers X and Y to simulate field conditions (i.e. with
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a limited time to handle each individual). Thus, this skew was certainly caused by the short
time and the particular manner observer Z performed the measurements. In order to minimize
Ol bias, we consequently suggest performing measurements (LT and eyes diameters) on
horizontally-lying eels and taking time to achieve them.

Because of the limited number of observers (N=3), the magnitude of observer bias
could not be estimated. Amplitude of imprecision at 95% confidence level in Ol measurement
was estimated about 1.8, whatever the eel and the observer. A similar observer bias and
imprecision is expected from unexperienced team. Therefore, the amplitude of Ol imprecision
estimated in this study could be considered as a low value comparing to others places where
this method is used. Such a measurement error may lead to classification problems when Ol
threshold values, considered as the only quantitative method for identifying silvering, are used
for eel stock assessment. Moreover, errors should have more consequences when Ol
measurements are close to the threshold values used to discriminate between yellow and silver
stages. As the increase of Ol is a gradual phenomenon that starts at the yellow stage
(Marchelidon et al. 1999), important overlaps occur between eels (yellow and silver) around
the Ol threshold values during sampling of sedentary population fraction in late summer or in
autumn (Cottrill et a. 2002).

Finally, our study not only raised the problem of the Ol imprecision. It also brought up
the need to establish and test a standardized protocol for identifying candidate silver eels that
will undergo catadromous migration in the following year, anong the sedentary fraction of a
sub-population (Feunteun et al. 2000). If the OI criterion is used aone, standardization
consists to minimize the Ol measurement error particularly around the "sensitive" boundaries
of the Ol threshold values. For that, further large scale investigations on eel population (i.e.
with more numerous observers and eels) must be led in order to precisely assess error

measurement according to observer experimentation level and/or characteristics of eels (sex,
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size and stage). However, such a study seems from our opinion not very "cost-effective"
because it must take into account besides what we mentioned other numerous factors that may
influence error measurements too: work places (on the field or in laboratory), field conditions
(rainy or cold weather), number of eels for measurements (the imprecision may increase with
time), etc...

Another alternative way to proceed is to develop a multicriteria method that aims to
reduce the influence of Ol measurement and its related error for eel stage classification by the
use of additional qualitative criteria of silvering. Of course, basic precautions such as
presented in this study (e.g. well-anaesthetized and horizontally-held eels, use of standard
measurement devices, time for non experimented observers, etc...) must be taken in order to
limit Ol error measurements. Likewise, additional qualitative criteria of silvering must be
clearly defined in order to limit subjectivity between investigators. Such a multicriteria
method, that combines one quantitative (Ol measurement) and precise description of two
gualitative criteria (state of differentiation of the lateral line and colour contrast) variables,

was developed and validated (see Acou et a. 2005 for further details).
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Table 1. Summary statistics of Model [ ANOV A on each morphological variable and Ol.

Dependent variable Source of variation SS df MS F P

LT Observer 401.3 2 200.65 83.5 <0.001
Eel 8963955 12 74699.63 31081.0 <0.001

Error 245.2 102 2.40
Din Observer 15.8 2 7.90 51.3 <0.001
Eel 339.1 12 28.26 1834 <0.001

Error 15.7 102 0.15
DLv Observer 114 2 5.72 58.6 <0.001
Eel 303.2 12 25.27 258.9 <0.001

Error 10.0 102 0.10
Drn Observer 235 2 11.77 91.6 <0.001
Eel 397.1 12 33.09 2574  <0.001

Error 131 102 0.13
Drv Observer 11.7 2 5.83 62.8 <0.001
Eel 303.7 12 25.31 272.7 <0.001

Error 9.5 102 0.09
Ol Observer 57.5 2 28.73 136.8 <0.001
Eel 791.8 12 65.98 314.2 < 0.001

Error 214 102 0.21
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Table 2. Overal means obtained by the three observers for three replicated measurements on

the 13 eels.
Observer LT DLn DLv DrH Drv Ol
X 563.1 (@% 7.3(a) 6.8 (a) 7.2 (a) 6.8 (a) 7.0(a)
Y 5623 (@) 7.0(m) 660 69(b) 66(@) 6.6(b
Z 566.6 (b) 7.9(c) 74(c) 80() 74() 82(c)
Grand overall means  564.0 7.4 6.9 7.4 6.9 7.3

#For each column, means followed by different lettersin parentheses are significantly

different (P < 0.05, Tukey’s method of multiple comparisons).
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Table 3. Levene' stests of homogeneity of residual variance among observer, and among eels.

Residual variables correspond to residuals from the ANOVA model.

Variable Effect  MSeffet MSerror F P
Residual LT Observer 1.149 0.861 133 0.269
Eel 0.983 0.765 1.29 0.248
Residual D,y Observer 0.002 0.047 0.05 0.953
Eel 0.034 0.055 0.63 0.809
Residual D, v Observer 0.038 0.031 122 0.300
Eel 0.016 0.025 0.67 0.775
Residual Dry Observer 0.100 0.042 2.35 0.102
Eel 0.043 0.031 1.36 0.206
Residual Dry Observer 0.009 0.026 0.32 0.725
Eel 0.025 0.020 1.27 0.258
Residual Ol Observer 0.006 0.060 0.10 0.903
Eel 0.061 0.046 1.34 0.217

% degrees of freedom are 2, 114 for observer effect tests, and 12, 104 for edl effect tests.
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Table 4. Estimates of residual variance (with 95% confidence interval) and amplitude of

measurement fluctuation based on residual variance estimate and its confidence limits.

Variable Residual variance Amplitude
LT 240 (184-322) 6.1 (5.3-7.0)
Din 015 (012-021) 15 (1.3-1.8)
DLy 010 (0.07-0.13) 1.2 (1.1-1.4)
Dru 013 (0.1-017) 14 (1.2- 1.6)
Drv 009 (007-012) 1.2 (1.0- 1.4)
ol 021 (0.16-0.28) 1.8 (1.6-2.1)
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I1.2. Caractérisation des candidates a la dévalaison

[1.2.2. Mise au point d'une méthode standardisée des anguilles argentées

candidates a la dévalaison.

Cette partie est présentée sous la forme d'un article paru dans la revue Archiv fir

Hydrobiologie.

Résumé.

Dans cette étude, nous développons une méthode standardisee qui permet de caractériser,
parmi la fraction sédentaire d'une sous population (ou stock), les anguilles argentées
candidates a la migration d'avalaison dans l'année. Une combinaison de deux criteres
qualitatifs (état de la différenciation de la ligne latérale et contraste de la livrée) et d'un critere
quantitatif (index oculaire 10) a permis de préciser I'état d'avancement de l'argenture. En
phase sédentaire, nos résultats montrent qu'il existe un gradient de critéres présents entre les
anguilles jaunes (O critére), en cours de métamorphose (1 a 2 critéres) et argentées (3 critéres).
En phase migrante, nous confirmons qu'une anguille argentée est caractérisée a la fois par une
ligne latérale différenciée, une livrée contrastée et une valeur d'1O > 6,5. Un suivi de
marquage/recapture par PIT-tags a confirmé que seules ces anguilles argentées (3 criteres
d'argenture présents) migrent réellement dans I'année. De plus, I'utilisation d'un unique critére
d'argenture parmi les trois engendre des écarts importants de discrimination des stades qui
varient entre -22 % et + 63 % par rapport a notre référence argentée car elle (i) ne permet pas
de situer un individu dans la séquence des modifications observées pendant I'argenture et (ii)
accentue le biais inhérent a l'utilisation de ce critere unique (erreur de mesure ou subjectivité).
Ce résultat confirme qu'une caractérisation standardisée des anguilles argentées prétes a
migrer ne peut étre réalisée que par le biais d'une méthode multicritere comme celle

développée dans la présente étude.

116



Arch. Hydrobiol. 164 2 237-255 Stuttgart, October 2005

Towards a standardized characterization of the
potentially migrating silver European eel (Anguilla
anguilla, L.)

Anthony Acou'*, Pauline Boury?, Pascal Laffaille™3,
Alain Jean Crivelli* and Eric Feunteun?

With 3 figures and 4 tables

Abstract: We defined a standardized method for discriminating candidate silver eels
that may undergo catadromous migration in the following season from the sedentary
fraction of a population. A combination of two qualitative criteria (state of differentia-
tion of the lateral line and colour contrast) and one quantitative criterion (Ocular Index
Ol) was used to determine the development toward silvering. In the non-migratory
phase, we found a gradient of the three criteria between yellow (O criterion), presilver
(1to 2 criteria) and silver (3 criteria) eels. In the migrant phase, silver eels had ended
their metamorphosis process and were characterized at the same time by the presence
of the 3 silvering criteria. A mark-recapture survey using Pl T-tags provided evidence
that only identified silver eels (3 silvering criteria present) in the catchment actually
emigrated the following season. Moreover, the use of a single criterion of silvering
among the three generated large variation in the estimated proportion of candidates for
emigration which varied between —22 % and +63 %. Such a result confirmed that a
multicriteria approach is needed to characterize in a standard way the potentially mi-
grating silver eel.

Key words: yellow eel, silver ed, discrimination, multicriteria approach, silvering
process, PIT-tags.

1 Authors addresses; ERT 52 Biodiversité Fonctionnelle et Gestion des Territoires,
Campus de Beaulieu, Université de Rennes 1, 35042 Rennes cedex, France.

2 Laboratoire de Biologie et de I’Environnement Marin, Université de la Rochelle,
Avenue Michel Crépeau, 17042 La Rochelle cedex, France.

3 Fish Pass, Bureau Expert Gestion Piscicole, 8 Allée de Guerlédan, ZA Parc rocade
sud, 35135 Chantepie, France.

4 Station Biologique de la Tour du Valat, 13200 Arles, Le Sambuc, France.
* Correspondence author; E-mail: anthony.acou@univ-renneslL.fr

DOI: 10.1127/0003-9136/2005/0164-0237 0003-9136/05/0164-0237 $ 4.75
© 2005 E. Schweizerbart’sche Verlagsbuchhandidnl, /-70176 Stuttgart



238 Anthony Acou et al.

Introduction

In the context of the major decline of Atlantic eel stocks throughout their dis-
tribution range observed since the 1980s (e.g. MORIARTY & DEKKER 1997 for
European eel Anguilla anguilla and Casserman 2003 for American eel
Anguilla rostrata), restoration programs and local management plans have
been conducted in order to restore abundance for al its inland water stages
(ICES1998). Theregulationof fisheriesfor glasseel sand/or silver eel S(MORIARTY
& DEkKkER 1997), the management of obstructions (chemical or physical) to
migration, in particular fish passes (e.g. LEGAULT 1992, KNIGHTS & WHITE
1998, FEUNTEUN et al. 1998), and restocking (MoRIARTY & DEKKER 1997) are
the most widely used management options (FEUNTEUN 2002).

Standardized abundance indices, based on monitoring involving many fish-
ery managers and researchers, will be needed to assess the efficiency of such
restoration plans on el stocks. Recently, the monitoring of silver eel escape-
ment has been designated as a major priority at national and European scales
(LAMBERT & FEUNTEUN 1998) since it implies an assessment of the inland
water dynamics of a sub-population of eels (FEUNTEUN 2002). In this context,
it seems essential to identify the number and features of candidate eels ready
to undertake their seaward migration in the following year, based on the analy-
sis of acomponent of the sedentary population (FEUNTEUN et a. 2000).

The silvering process involves awhole series of morphological and physio-
logical transformations that mark the transition between a sedentary growth
phase (yellow eel) and a catadromous migration phase (silver egl). Numerous
experiments and studies have investigated the changes that occur during the
transformation from a resident yellow eel to actively migrating silver eel.
They usualy showed that the silvering process is a gradual phenomenon that
starts in the yellow stage and that in neuro-endocrine terms consists of a suc-
cession of stages that take place from spring to autumn (FoNTAINE 1994, Du-
RIF €t al. 2000). These changes are generally thought to be related to the onset
of migration behaviour and gonadal development (PANKHURST 1984). Some of
the metamorphic changes that have been documented in anguillid eels include
increased eye diameter (PANKHURST 1982, BEULLENS €t al. 1997), changes in
integument structure and colour (PANKHURST & LYTHGOE 1983, FONTAINE
1994), a shift in retinal pigment sensitivity (PANKHURST & LYTHGOE 1983,
PANKHURST 1984), a differentiation of the lateral line (ZaccHET & TAVOLARO
1988), etc.

Some of these characteristics can be used to assess the migratory status of
individuals eels examining one or more of these parameters (COoTTRILL €t al.
2002). However, despite the widespread use of morphometric variablesto dis-
criminate resident eels from migrating eels, no methodology is yet available to
precisely assess the gradual evolution of silvering. Such a method is lacking
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since many unclassifiable individuals that are neither completely ‘yellow’ nor
‘silver’ can be observed in the field. Thus, the fate of these e€ls, as candidates
to seaward migration, can be questioned and is difficult to determine with a
single character of silvering (FEUNTEUN et al. 2000).

The objective of our study was to define a standardized, non-destructive
and rapid method adapted to field investigations to (i) specify the state of the
silvering process and (ii) identify silver eels that are candidates for the sea-
ward migration in the following season. The state of advance of metamorpho-
sis of eelswas described using a combination of three criteria representative of
the sequence of observed changes during metamorphosis. Indeed, the increase
of the eye diameter correlated with the higher gonad weight was the earliest
change, whereas the typical pigmentation of silver eel occurred generaly at
the end of the process (DurIF et a. 2000, HAN et a. 2003). Thus, a quantita-
tive criterion that expresses the ocular hypertrophy using the Pankurst Ocular
Index “Ol” (1982) and two qualitative criteria that specify the state of the lat-
era line (differentiated or not) and the colour contrast (present or not) were
used. The identification of candidates to migration was based on the compar-
ison of the combination of these criteria observed between sedentary versus
migrating eels in three different sites and was validated by a mark-recapture
survey using Passive Integrated Transponder (PIT) tags. Moreover, in order to
show that the combination of three silvering criteria was essentia for silvering
eel identification, consequences of the use of a single criterion (lateral line or
colour or Ol) on the determination of stages were investigated.

Material and methods

Study sites

Eels were sampled in three rivers in western France: the Frémur, the Oir and the Loire.
The Frémur (17km-long) and Oir (2Lkm-long) are similar to a wide range of small
catchments in western France as their drainage areas cover 60km? and 87km? respec-
tively. The other site is located in the downstream area of the Loire (1012 km-long, the
largest river in France) catchment (117500km?).

Sedentary fish sampling

Eels were sampled in the Frémur and Oir drainages in 2002 and 2003 by electrofishing
using a ‘Heron' apparatus (100-500V D. C. and 0.8—10A; LAMARQUE et a. 1978).
Sampling was conducted during the low water level period (September in the Frémur
and October in the QOir), i.e. after the beginning of the metamorphosis (FONTAINE
1994) and before the effective downstream migrations of silver eels that typicaly be-
gin from November in both sites with high water discharges (Acou et a. 2000, FEUN-
TEUN et a. 2000). 119
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PIT-Tagging

In Frémur, all eels > 200 mm captured by electrofishing in September 2002
were marked individually using Trovan® Passive Integrated Transponder (PIT)
tags (dimensions. 2.12 x 11.5mm) injected with a syringe into the abdominal
cavity (PReNTICE €t al. 1990). Fourteen percent of the tags were rejected one
hour of after the injection (Acou 1999). Therefore, eels were kept at least an
hour after tagging before they were released in theriver.

Downstream migrant fish sampling

In the Frémur, a Wolf trap (6 km from the estuary) was designed to capture
every descending edl >200 mm under al flow conditions. Daily monitoring
was conducted between September 2002 and September 2004. In order to
identify marked eels, we used a Trovan® apparatus (LI1D500 Portable reader).

Inthe Loire, 13 commercial fishermen, located between 100km and 130km
from the mouth concentrate their fishing on emigrant silver eels during river
floods using a boat that supports a specific net called “guideau”. Daily moni-
toring was conducted during river floodsin December 2002 in order to charac-
terize the migrant eels. This net is on average 25 meters long and 8 meters
wide. It is supported by two horizontal metal bars, one placed at the bottom
and the other one at the surface during the fishing, and ends in a double pocket
with meshing of approximately 20mm compared to 320mm at the entry. Fish-
ing takes place preferably at night and lasts from 30 minutes to severa hours
depending on the number of captures and the obstruction of the guideau. No
eel sampling was conducted in the Oir during the seaward migration period.

Each fish collected at the three different sites (Frémur, Oir, Loire) was
anaesthetized with Benzocaine at a concentration of 0.15¢g |71, and the total
body length (TL) was measured at the nearest mm with an ichthyometer. Sex
was determined by macroscopic observation of gonads, using the criteria de-
scribed by CoLomBo et al. (1984) on a subsample of 45 silver eels caught in
the Frémur's downstream trap. Male lengths ranged between 300 mm and
450 mm whereas al eels >450mm were only females as shown in other stud-
ies (TescH 1977, Rossi & CoLomBo 1979).

Combination of silvering criteria

Quialitative criteria

For all fish, the lateral line consists of surficia receptors (i. e. neuromasts)

highly sensitive to hydrodynamic disturbances (MoNTGOMERY et &. 1997). In

yellow eels, these neuromasts located on the surface of the skin constitute the

lateral line, and are grouped into white points of small diameter (< 1mm)
120
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(a) Bl. br. ba D.f.

Nm Sil. wh. bel. V. f.
1cm

Fig. 1. (a) Body section of A. anguilla silver eel, showing the left profile with the dif-
ferentiated lateral line composed by black corpuscules (i. e. neuromasts) and effective
colour contrast between the blackish-brown back and the silvery-white belly. (b) Head
section of A. anguilla silver eel showing the left eye and 4 differentiated neuromasts.
D. f., dorsal fin; V. f., ventral fin; Bl. br. ba., blackhish-brown back; Si. wh. bel., sil-
very white belly; Nm, neuromast; A, horizontal eye diameter; B, vertical eye diameter;
Un. ¢j., unpigmented conjunctiva.
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Table 1. Characteristics and coding of the criteria used to describe the silvering state
of eels.

Criteria Description Modalities  Coding
Lateral line Presence of at least one black corpuscleonthe  True 1
lateral line False 0
Colour contrast Typical blackish brown back/silvery white belly
Or True 1
Significant contrast between dorsal and ventral
surfaces whatever the colours (except yellow or False 0
green)
Eyes' Ol value Ol <6.5 0
65<01<80 1
Ol >8.0 2

1 The OI value of 6.5 corresponds to the minimal silvering threshold value of PANK-
HURST (1982) defined for female eels. The Ol vaue of 8.0 corresponds to silvering
threshold value defined by MArRcHELIDON €t al. (1999) and Acou et al. (2003) result-
ing from the analysis of female eels.

along the body. During silvering, the latera line is clearly differentiated
(ZaccHE! & TavoLAro 1988). Visua observationsin the field indicate that the
white points, which are gradually surrounded by a black circle, increase in di-
ameter to finally become black bodies of a diameter varying from 1 to 2mm
(Fig.1). They form adistinct and continuous line aong the body from the base
of the pectora fin to the tail (VoicT et a. 2000). They are located 1 to 2cm
apart, and their numbers vary between 5 and 30 according to the size and the
maturity of the eel (A. Acou, personal observation).

The typical silver eel has a dark dorsal surface and a white ventral surface
with metallic reflections, both zones being generally delimited by the lateral
line (Fig. 1). The evaluation of the colour of an eel is subjective (PANKHURST
1982) and does not constitute a relevant criterion for determining the different
stages of eels (PANKHURST & LyTHGOE 1983). The changes in the colour of
eel skin are often variable, since they are not only dependent on the degree of
maturity but also on growth habitat and adaptation of el to its habitat (TEscH
1977). The relative contrast observed between ventral and dorsal surface, gen-
erally well-marked in silver individuals, is a more objective criterion which
disregards colorimetry (Table 1). However, both ventral and dorsal surfacesin
silver edls can be quite variable in hue and intensity. We therefore considered
in this study that the colour contrast used for our classification could be (i) the
typical blackhish-brown back/silvery-white belly or (ii) a significant contrast
between dorsal and ventral surface whatever the colours (with the exception of
yellow and green coloration) (Table 1).
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Thus, the clear differentiation of the lateral line, based on the presence of
the black corpuscles, and the changes in skin colour, represented by the con-
trast of colours between the dorsal and ventral surfaces, are two objective
qualitative criteria to be tested in our study in order to accurately determine
the degree of silvering (Table 1).

Quantitative criterion

The ocular index (Ol), defined as the relation between the total length of the
eel and the mean size of the two eyes, was calculated using the following for-
mula (PANKHURST 1982):

Ol = {((Agr + Br)/4) x ((A_ + B)/4) x t/TL} x 100

where A and B are the horizontal and vertical eye diameters, respectively, TL
is the total body length and R and L are the diameters of the right and left
eyes. Measurement of horizontal and vertical eye diameters are made from the
margins formed by the pigmented area adjacent to the unpigmented conjunc-
tiva(Fig. 1). In this study, vertical and horizontal eye diameters were measured
for both eyes in order to limit Ol error imprecision. Measurements of total
length were made with an ichthyometer (i.e. aruler fixed in the bottom of a
gutter) to the nearest mm. Measurements of eye diameters were made with a
standard calliper to the nearest 0.02 mm. Length and Ol data presented are
means *+ Standard Deviation (S.D.).

Three classes of Ol defined from the threshold values at silvering of 6.5
(PaNkHURST 1982) and 8.0 (MARCHELIDON €t al. 1999, Acou et a. 2003)
characterize the ocular hypertrophy observed during metamorphosis (Table 1).
Thus, each eel was described by the combination of the three categorical crite-
riain this order: clear differentiation of the lateral line (O or 1), colour contrast
of theskin (0 or 1) and Ol class (0, L or 2) (Table 1).

Results

Sedentary fraction

214 and 149 eels were sampled by eectrofishing in the Frémur and in the Oir,
respectively. They were ranked according to the presence of the three silvering
criteria (lateral line, skin colour, Ol class) (Table 2). Eels that did not have any
silvering criterion were the most abundant: 72.9% (N = 156) and 91.3% (N =
136) of total catches in the Frémur and Oir, respectively. Eels with the three
criteria (combinations 1-1-1 and 1-1-2) represented 12.6% (N = 27) and 6%
(N =9) of total catches. In the Oir, no eel had a single criterion and eels with
two criteria only represented 2.7% (N = 4) of al individual s pr3 the Frémur,
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Table 2. Description of the combinations of silvering criteria observed for (i) seden-
tary eels caught by electrofishing in the Frémur and the Oir and (ii) migrant eels (de-
scending) caught during downstream migration peaks in the Frémur and in the Loire.
The combinations are the qualitative silvering criteriain the following order (1) clearly
differentiated lateral line and (2) contrasting colour between dorsal and ventral surfa-
ces, and (3) a quantitative criterion characterizing ocular hypertrophy compared to the
Ol threshold values (cf. Table 1 for the coding of the 3 criteria).

Number of silvering Combination Sedentary Migrant
criteria observed

Frémur Oir Frémur Loire
0 0-0-0 156 136 8 0
1 0-0-1 7 0 0 0
0-0-2 1 0 0 0
0-1-0 3 0 0 0
1-0-0 8 0 0 0
total 19 0 0 0
2 0-1-1 1 0 0 0
0-1-2 2 0 0 0
1-0-1 2 0 0 0
1-0-2 2 0 0 0
1-1-0 5 4 4 2
total 12 4 4 2
3 1-1-1 7 2 42 13
1-1-2 20 7 319 138
total 27 9 361 151
Total 214 149 373 153

8.9% (N =19) and 7.7% (N = 12) of sampled eels had 1 and 2 cumulated crite-
ria, respectively.

Migrant fraction
General characteristics

373 and 153 individuals were caught in the Frémur trap and in the Loire, re-
spectively (Table 2). In the Frémur, female silver eels represented 55.7% (N =
208) of the total catch. In the Loire, al eels sampled were females. The mean
length of female silver eels in the Frémur (589.5 £ 97 mm) was significantly
lower than in the Loire (765.8 £ 85mm) [One-Way ANOVA, F(1,349) = 311.2,
p <0.001].

Combination of criteria

96.8% (N = 361) and 98.7% (N = 151) of emigrant eels trapped had a differen-
tiated lateral line, a contrasting colour and an Ol value higher than the thres-
124
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Table 3. Number of eels marked by Passive Integrated Transponder (PIT)-tags follow-
ing electrofishing (EF) in autumn 2002 in the Frémur and subsequent recaptures either
in the downstream trap (trap) or in the catchment (EF) in autumn 2003.

Tagging Recapture
No. of silvering EF Trap 2002 EF Autumn 2003: No. Total
Criteria Autumn 3silvering of divering criteria
observed 2002 criteria 0 lor2 3
0 55 0 11 1 4 16
lor2 12 1 0 0 0 1
3 23 7 0 0 0 7
Total 111 8 11 1 4 24

hold value of 6.5 (combinations 1-1-1 and 1-1-2) in the Frémur and the Loire,
respectively (Table 2). Among them, 88.4% (N = 319) and 91.4% (N = 138)
had an Ol >8.0 (combination 1-1-2) in the two sites, respectively. The mean
Ol of eels with the combinations 1-1-1 and 1-1-2 were 7.42 + 0.39 and 10.16
+ 140 in the Frémur and 7.35 + 0.42 and 10.30 + 1.27 in the Loire. The 6.5 Ol
value appeared to be an accurate threshold value since only 1.1% and 1.3% of
emigrant eels had only two silvering criteria (combination 1-1-0) in the
Frémur and Loire, respectively. No migrant eels at either sampling site had
only one silvering criterion. Lastly, 2.1% (N = 8) of eels trapped in the Frémur
were characterized by the combination 0—0—0 with a mean Ol of 4.64 + 0.98,
whereas no egl was found with this combination in the Loire.

PIT-tagging survey

111 eels sampled by electrofishing in autumn 2002 in the Frémur were individ-
ually tagged (Table 3). Among them, 55 individuals were yellow eels (combi-
nation 0—0—0). None were recaptured in the following season as emigrant sil-
ver eel in the downstream trap, and 29.1% (N = 16) were recaptured in the
catchment in autumn 2003 as yellow eel (N = 11), presilver el (N = 1) and sil-
ver eels (N =4).

Among the 12 eels tagged in autumn 2002 that showed between 1 and 2 sil-
vering criteria, only 1 eel (combination 1-1-0) was recaptured in the down-
stream trap in 2002 as silver edl (combination 1-1-2). However, the difference
of Ol variation (coefficient of variation c. v.: 23.7%) of this individual be-
tween the sedentary (combination 1-1-0) and the migrant phase (1-1-2) com-
pared with the mean variation in silver eels during the same period (mean c.
v.: 5%, N = 7) suggested an error measurement of ocular diameters. Thisindi-
vidual was therefore a posteriori reclassified as silver egl in the sedentary
fraction. 125
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Table 4. Differences expressed as percentage between numbers of silver eels defined
according to the combination of the 3 silvering criteria present (combination reference
111; see Table 2 for reference number calculation) and those estimated by each crite-
rion taken individually (in %). The number of eelsis given in brackets.

Fractions Sites Reference Differentiated Contrasted Ocular Index
number of lateral line colour >65 >80
silver eels - -

Migrant Frémur 361 +1(365) +1 (365) 0(361) -12(319)

Loire 151 +1(153) +1(153) 0 (151 -9 (138)

Sedentary  Frémur 27 +63 (44) +41(38) +56(42) -7(25)

Oir 9 +44 (13) +44 (13) 0(9) -22(7)

Indeed, among the 23 edls tagged that presented three silvering criteria
(combinations 1-1-1 and 1-1-2), 8 were found in the downstream trap in 2002
(Table 3). In other words, 34.8% of the potentially emigrant silver eels present
in the catchment actually emigrated during the following migration season.
The remaining silver eels were neither recaptured in the catchment in autumn
2003 nor in the trap in 2003.

Comparisons of silvering criteria within both life stages

Emigrant silver eels were characterized by a minimum reference combination
corresponding to 1-1-1 (Table 2). If the identification of the stages was based
on using only one criterion among the three (differentiated lateral line or con-
trasting colour or Ol value higher than the threshold values of 6.5) this led to
large variations in the estimated proportion of potentially silver eels compared
to our minimum silver eel reference (combination 1-1-1, Table 4). For eels
sampled in the sedentary phase, the variations observed were very large since
they varied between —7% and +63% in the Frémur and —22% and +44% in
the Oir (Table 4). Using the differentiated lateral line or the contrasting colour
as a single silvering criterion led to an average overestimation of 50% in the
proportion of the potentially silver eelsin both sites.

In the Frémur, we observed a positive and significant correlation between
Ol and TL values of egls having between 0 and 2 criteria of silvering (Pearson
r=0.62, p<0.05, N = 182; Fig. 2). According to our silver reference, the yel-
low eels (O criteria present) and/or eels in the process of silvering (1to 2 crite-
ria present) were not expected to be “emigration candidates’ in the following
season. However, among these eels in the process of silvering (1 to 2 criteria
present), 48.4% (N = 15) and 16.1% (N = 5) had an Ol higher than the thres-
hold values of 6.5 and 8.0, respectively. As a consequence, the use of Ol thres-
hold values as a single criterion for silvering led to poor classification. First,
the use of 6.5 threshold value led to overestimation (+56 %; Table 4) because
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Fig. 2. Relation between the Ocular Index (Ol) and body length (TL) for eels having
between 0 and 2 silvering criteria and silver eels (silver combination reference 111) in
catchments of (a) Frémur and (b) Oir. Significant correlations were observed for eels
(p <0.002). Ol threshold values (TV) are indicated.

al emigration candidates as well as eelsin progress of silvering were sel ected.
Second, the use of any other threshold value > 6.5 (7.0, 7.5 for example) lead
to underestimation because part of the ‘real’ emigration candiggtes were ex-
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Fig. 3. Relation between Ocular Index (Ol) and body length (TL) for emigrant silver
eels (silver combination reference 1-1-1), for each sex, sampled in downstream migra-
tion in catchments of (a) Frémur and (b) Loire. No significant correlations are
observed. Ol threshold values (TV) are indicated.

cluded of the classification whereas some eels in the process of silvering could
also be selected (—7% for Ol threshold value 8.0 for example; Table 4) be-
cause of the positive linear relation between Ol and TL in yellow eels and eels
in progress of silvering (Fig. 2).
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In the Oir, we also observed a positive and significant correlation between
TL and Ol vauesin eels showing 0 to 2 criteria of silvering (Pearson r = 0.61,
p <0.05, N = 136; Fig. 2). However, the low number of eels characterized by
the presence of 1 and 2 criteria of silvering (N = 4) resulted in there being no
difference between silver edls defined by the 1-1-1 combination and the Ol
threshold value of 6.5. Lastly, the threshold value of 8.0 led to an underestima-
tion in the proportion of silver eels of —22% (Table 4).

For eels sampled in the migrant phase, we recorded a negligible variation
in the proportions of silver eels defined with the 1-1-1 reference combination
and the use of the lateral line, colour or Ol threshold value silveri ng criteria
on their own (< 1% of overestimation) (Table 4; Fig. 3). The use of the Ol
threshold value of 8.0 led to an underestimation in the proportions of emigrant
silver edls of <12% and —9% in the Frémur and Loire, respectively (Table 4;
Fig.3).

Discussion

Our method, which aims at quickly identifying in the field a silver eel ready to
migrate, in a standard way and without sacrificing fish, is based on the analy-
sis of three standard macroscopic criteria which constitute adaptations to mi-
gration in the deep sea. At the term of their continental phase, the silver eel
Gonado-Somatic Index does never exceed 2% (FONTAINE 1994, MARCHELI-
DON €t a. 1999, Acou et a. 2003) whereas it can attain 80 % under experi-
mental conditions simulating hydrostatic pressure conditions of the Sargasso
Sea spawning site (Durour 1994). Thus, silver egls are not able to reproduce
at the end of their life in fresh waters, and they can be said to be “subadult” in-
dividuals that have already undergone a series of adaptations. The significant
increase of in eye diameter observed during metamorphosis is accompanied
with a number of changes in the retina including a decrease in the density of
cones (PANKHURST & LyTHGOE 1983) consistent with the condition of the re-
tinae of deep-seafish in which cones are often absent. The clear differentiation
of the lateral line observed during silvering is also a fundamental adaptation
for the transoceanic migration. The lateral line is a mechanosensoral organ
sensitive to currents permitting eels to perceive their close environment
through predator avoidance (BLAXTER & FuiMaN 1989), obstacle avoidance
(HassaN 1989) and rheotaxis (MONTGOMERY et a. 1997, MONTGOMERY €t al.
2000). During metamorphosis, this organ becomes well-pigmented and very
visible as aresult of an increase in the number of neuromasts (ZAccHEI & Ta-
vOLARO 1988). In the same way, the capacity to increase the contrast between
dorsal and ventral coloration, typical of pelagic organisms, ppayide an effi-
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cient camouflage, which increases their chance of survival (DENTON & NicoL
1966).

Analyses of egls sampled in the sedentary phase in the Frémur and Oir wa
tersheds have shown that the combination of the presence/absence of the three
macroscopic criteria of silvering, provided a discrimination of the state of pro-
gress of this metamorphosis. We clearly distinguished a gradient of present
criteria between yellow eels (O criterion observed) and silver eels (3 criteria
present), whereas arelatively large number of eels had between 1 and 2 silver-
ing criteria. Almost 14.5% of eels caught in the Frémur showed between 1
(8.9%) and 2 (5.6 %) silvering criteria. These eels, which can be assumed to
be in the process of metamorphosis, only accounted for 2.7% of the total catch
in the Oir watershed. Acquisition of ocular hypertrophy (Ol > 6.5) as well as
the differentiation of the lateral line in the Frémur, were the earliest signs of
silvering since they each identified 42% of eels having a sole silvering crite-
rion, the contrasting colour appearing later. These results confirmed the conc-
lusion of DurIF et al. (2000, 2005) who emphasized a succession of internal
and external changes during the metamorphosis. In particular, they showed
that the increase of the ocular diameter, correlated with the higher gonad
weight, were the earliest changes, whereas the typical pigmentation of silver
eel occurred generally at the end of the process. Therefore, our method allows
an ed to be placed in a sequence of observed changes during metamorphosis.
Nevertheless, the time required for an eel to complete metamorphosis remains
unknown (CoTTriILL et a. 2002). Such information is fundamental if we want
to precisely determine those individuals that will migrate in the following sea
son among eels in the process of silvering. In our study, the sampling was con-
ducted in September/October in both sites, when most silvering eels had al-
ready finished their metamorphosis (TescH 1977, FONTAINE 1994). Moreover,
PIT-tagging results confirmed that neither yellow nor presilver eels actually
emigrated as silver eelsin the following season.

Analyses of migrant eels caught in the Frémur and the Loire during the
seaward peak migration confirmed that metamorphosis does not proceed fur-
ther in freshwater. Our results clearly showed that >97% of emigrant silver
eels were characterized by a differentiated lateral line, a contrasting color and
an Ol >6.5 as defined by PANKHURST (1982) (combinations 1-1-1 and 1-1-2).

A very low proportion of egls (<1.5%) observed in the Frémur and Loire
samples presented the combination 1-1-0. Considering the sequence of ap-
pearance of metamorphic characteristics during silvering, those eels may have
an underestimated Ol value. Indeed, Ol implies the measurement of 5 varia-
bles (TL and eyes diameters) in a formula which can be sensitive to measure-
ment error. A comparative study using 13 European eels and 3 replicated
measurements by three different observers showed that the estimated ampli-
tude of Ol imprecision at 95% confidence level was 1.8 whatever eel length
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and observer (Acou, unpubl. data). However, we assumed in this study that
the combination 1-1-0 did not characterize a potentially silver eel that would
migrate in the following season.

PIT-tagging survey provided evidence that only silver eels identified from
their external appearance (1-1-1 or 1-1-2) in the catchment actually emigrated
the following season. However, the recapture rate observed between the se-
dentary and the migratory fraction was rather low (34.8%) and, therefore, the
fate of the remaining identified silver eels (64.2%) that were not recaptured is
unknown. Our sampling effort allowed the recapture of tagged yellow eels
(combination 0—0—0) in the following year confirming the sedentary lifestyle
of this stage in inland freshwaters (LAFFAILLE et al. 2005). In contrast, no
identified silver eels tagged in autumn 2002 were recaptured the following
year in the catchment suggesting that they at least moved away from their ini-
tial tagging site. Several hypotheses can be postulated. First, eels may escape
from the downstream trap during migration. Secondly, natural mortality (about
5-10% year™, e.g., Apam 1997), fishing pressure (no professional fishery but
many anglers) or predation might have reduced the tagged population.
Thirdly, a major obstruction located between the stations sampled by electro-
fishing and the downstream trap may ater downstream migration dynamics of
silver eels. It is 14-m high and creates a reservoir to provide the county with
drinking water. Most of the time, it is not full and the flow is controlled by pi-
pes. During the period of downstream migration, the influence of classical en-
vironmental parameters (e. g., river discharge, rainfall) that triggered emigra-
tion intensity was overruled by dam management. Emigration was impossible
until the reservoir was full and overflowing water permitted eels to slide down
the weir (see FEUNTEUN €t al. 2000 for further details) which caused an im-
portant delay of migration compared to a non-obstructed river and/or stop of
the run (Acou et a. 2000, VOoLLESTAD €t al. 1986). Indeed, an ed that has
missed the favourable ‘environmental windows' can possibly stop its catad-
romous migration and revert back to the growth phase (Durir et a. 2003,
2005). An extra sampling campaign in the reservoir should enable us to better
understand the fate of these eels.

Our results further showed the need to use a multicriteria approach for esti-
mating potentially silver eels. Indeed, the use of a sole silvering criterion
among the three led to great differences in the estimated proportions of silver
eels in comparison with our silver eel reference (combination 1-1-1). These
variations are related to the fact that the use of a single criterion (i) cannot be
used to position an individual in the metamorphic sequence observed during
silvering and (ii) emphasizes the inherent skew due to the use of this criterion.

The most meaningful example is indisputably the use of Ol the threshold
values 6.5 (PANKHURST 1982) and 8.0 (MARCHELIDON €t a. 1999, Acou et al.
2003), which led to an overestimation of 56% and an underestj grgtion of 22%
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of the potentially emigrating eels, respectively. Because of the imprecision in
the calculation of Ol and the fact that ocular hypertrophy appears to be among
the first metamorphic changes (DURrIF et al. 2000, Han et a. 2003), identify-
ing silvering solely on the basis of Ol threshold values thus poses problems
since sampled eels have Ol values that are close to these boundaries. More-
over, as the increase in Ol is a gradual phenomenon that starts at the yellow
eel stage (MARCHELIDON et al. 1999), large overlaps may occur between eels
at the Ol threshold values during sampling of a “sedentary” population frac-
tion in late summer or in autumn, whatever the eel stages are. This was con-
firmed by CotrtrILL €t al. (2002) for female American silver eel A. rostrata.
The relevance of our method depends on the combination of the three silver-
ing criteria. We therefore recommend the use of the criteria defined in this
study in order to precisely assess the proportion of potentially emigrating eels
among a sedentary population fraction, i.e. we consider that a silver eel ready
to migrate in the following season is characterized by a differentiated lateral
line, a contrasting colour and an Ol > 6.5.

Silvering dynamics probably vary according to the ecological subunits
(catchments, lagoon, etc.), habitat index and geographic situation, since such
variables are known to influence the sex ratio, population structure, and pop-
ulation size (FEUNTEUN et a. 2000). Length and age at silvering for European
eel are known to vary greatly between and within ecological units (DE LEo &
GATTO 1995, VOLLESTAD 1992, Acou et al. 2003). The standardized identifi-
cation of potentially silver migrant eels constitutes a fundamental step in order
to analyse and model the life history traits of the European el (age and size at
silvering notably) at the scale of its distribution range. Moreover, this method
should permit also to better understand the migratory dynamics of silver eels
according to the degree of river regulation that may alter the natural flow regi-
mes. This approach is thus required to start reliable management of this pan-
mictic species, which is considered outside safe biological limits (ICES 1998).
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Chapitre 111

Dévalaison




I11.1. Périodes de migration et déterminisme environnemental de la
dévalaison de I'anguille argentée européenne Anguilla anguilla dans

un bassin versant cétier aménage.

Cette partie est présentée sous la forme d'un article en cours de rédaction.

Résumé.

Dans cette étude, nous avons examiné la migration des anguilles argentées dans un bassin
versant cotier aménagé de I'Ouest de la France. Un barrage de 14 meétres de hauteur, qui crée
une retenue d'eau potable de 3 millions de m® est présente & I'aval (6 km de la limite tidale) du
cours d'eau. Un suivi de 8 années (de 1996 a 2003) d'un piége de dévalaison (4,5 km de la
limite tidale) nous a donné I'opportunité d'analyser I'influence de ce barrage sur les patrons et
les déterminismes environnementaux de la migration. Sur I'ensemble de la période d'étude,
91% des anguilles argentées ont été capturées quand la retenue surverse. Ces périodes de
surverse sont liées a la durée de remplissage généralement longue de la retenue, elle-méme
dépendante des conditions météorologiques annuelles trés variables. Par conséquent, les
périodes de migration ont été observées entre les mois de Novembre et Avril, ce qui est
globalement tardif par rapport aux périodes observées dans les systémes non aménagés.
Pendant la surverse de la retenue, seuls les événements pluvieux et lI'augmentation de débit
influencaient positivement les captures d'anguilles argentées. Ce résultat suggere que les
mouvements hydrodynamiques, agissant comme une "“chasse d'eau”, sont essentiels pour que
les anguilles argentées en phase d'attente dans la retenue, soient incitées a poursuivre leur
migration d'avalaison. L'hypothése d'un "effet retenue", qui bloquerait temporairement voire
définitivement une partie des anguilles argentées dans le réservoir, est discutée. Enfin,
Iinfluence des délais de migration sur la condition des anguilles argentées qui ont

effectivement migré est abordée.
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Introduction

Aprés une période variable de croissance (de 3 a 80 ans, Dekker et al., 1998) au cours de
laquelle elles deviennent sub-adultes, les anguilles argentées européennes (Anguilla anguilla)
quittent les zones dulcaquicoles et rejoignent la mer. Elles effectuent alors un voyage de
plusieurs milliers de kilométres pour atteindre la zone de fraie de la mer des Sargasses et se
reproduire (Schmidt, 1922 ; Tesch, 1977). Le début de cette migration d'avalaison dépend de
facteurs endogénes et exogénes. En effet, les anguilles ne migrent que si elles ont
préalablement effectué leur métamorphose en anguille argentée (Acou et al., 2005 ; Durif et
al., 2005). Cette métamorphose implique de nombreuses transformations morphologiques et
physiologiques entre le stade de croissance sédentaire (anguille jaune) et migrant (anguille
argentée) et prépare les anguilles argentées a la migration en mer profonde (Fontaine, 1994).
Parce que cette métamorphose pré-adapte les poissons aux conditions marines alors qu'ils sont
encore en eau douce, elle engendre une instabilité physiologique (déséquilibre osmotique
notamment ; Fontaine, 1975) qui prédispose les poissons a migrer. C'est au terme du
processus de métamorphose qui intervient a la fin de I'été que les anguilles argentées attendent
des fenétres environnementales favorables pour débuter la migration d'avalaison.

En milieu naturel et pour les espéces tempérées incluant les especes atlantiques (A. anguilla et
A. rostrata) et neo-zélandaises (A. australis et A. dieffenbachi), les périodes de migration ont
généralement lieu entre Aodt et Décembre quand la température de I'eau décroit (Todd, 1981 ;
Haraldstad et al., 1985 ; Hvidsten, 1985 ; Vollestad et al., 1986 ; Haro, 1991 ; Boubée et al.,
2001 ; Cullen & McCarthy, 2003). La périodicité de la lune est aussi un facteur important
pour la migration car les anguilles sont plus actives pendant la deuxieme moitié du cycle
lunaire (Frost, 1950 ; Deelder, 1954, 1984 ; Todd, 1981). La pluie, l'augmentation de debit
des rivieres et le passage d'une dépression pourraient également influencer le comportement
de migration des anguilles argentées puisqu'elles sont souvent capturées au cours de nuits
agitées (Todd, 1981 ; Vollestad et al., 1986 ; Boubée et al., 2001). Le depart de la migration a
donc lieu au cours de fenétres environnementales qui sont conditionnées par des facteurs dont
la variabilité est perceptible a I'échelle saisonniere (e.g., température), mensuelle (e.g. lune) et
journaliére (e.g., pression atmosphérique, pluviométrie et débit).

L'aménagement des riviéres peut grandement perturber la migration d'avalaison (Travade &
Larinier, 1992 ; Boubée et al., 2001). Par exemple, des mortalités d'anguilles aprés leur
passage dans les turbines hydroélectriques ou vannes de débit réservé ont été reportées (Berg,
1986 ; Legault et al., 2003 ; Gosset et al., 2005 ; Watene & Boubée, 2005). Face aux
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obstacles, des études de radio-pistage ont par ailleurs montré que le comportement migratoire
des anguilles pouvait étre tres variable (arrét temporaire et/ou definitif de la migration, retour
vers I'amont, etc. ; Haro et al., 2000a ; Durif et al., 2003 ; Behrmann-Godel & Eckman, 2003)
en fonction des individus, des caractéristiques physiques des obstacles et des conditions
environnementales locales. Cependant, les fenétres environnementales qui influencent la
dynamique migratoire des anguilles argentées dans les rivieres aménagées sont rarement
abordées dans la littérature. Avec le déclin de la population d'anguille européenne enregistrée
depuis les années 1980 (Moriarty & Dekker, 1997), une meilleure compréhension de la
dynamique migratoire des anguilles argentées est en effet requise a la fois aux niveaux local et
européen afin de favoriser la sortie du maximum d'anguilles argentées des hydrosystemes
(Feunteun, 2002).

Dans cette étude, nous avons examiné la migration des anguilles argentées dans une riviere
aménagée, le Frémur, représentative de nombreux hydrosystémes cétiers de I'Ouest de la
France (Feunteun et al., 2000). Un barrage majeur de 14 metres de hauteur qui crée une
retenue d'eau potable de 3 10° m® est présent sur le cours d'eau. Un piége de dévalaison situé 1
km a l'aval du barrage nous a donné l'opportunité d'analyser I'influence de ce barrage sur la
migration. Des études antérieures ont montré que la migration des anguilles argentées était
conditionnée par la surverse de la retenue (Acou et al., 2000 ; Feunteun et al., 2000). Les
patrons temporels des captures d'anguilles ont été analysés sur une période de 8 annees (1996
a 2003) en fonction (i) des périodes de surverse de la retenue et (ii) de la variabilité des
facteurs environnementaux (température, pression atmosphérique, pluie et débit) et des phases

lunaires.
Matériels et méthodes
Echantillonnage

L'étude est localisée dans la riviere Frémur (long. 2°07'W, lat 48°35'N) (Figure 1), petit bassin
versant cOtier de I'Ouest de la France. La superficie de son bassin versant est d'environ 60 km?
pour un linéaire de cours d'eau atteignant prés de 45 km, dont 17 km pour le cours principal.
La limite tidale est située au Moulin de Roche Good (Figure 1). Le barrage du Bois Joli crée
une retenue pour l'alimentation en eau potable de la région de Dinard et Saint Malo (Figure
1). Elle est alimentée par le bassin versant qui s'étend sur 50 km? en amont du barrage. Elle

permet de stocker l'eau pendant la période hivernale afin d'assurer l'alimentation en eau
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potable de cette région touristique pendant la période estivale. L'ouvrage comporte une créte
déversante a partir de la cote 28,20 m NGF. Lorsque la retenue est pleine, elle s'étend sur 59
ha pour un volume de 3 10° m®. La gestion du barrage permet de maintenir un débit réservé de
0,04 m*.s™ sur la portion aval du bassin versant (Legault et al., 2003). Lors de la période de
remplissage puis d'utilisation de la retenue, la portion aval de la riviere est uniquement
alimentée par le débit réserve. Quand la retenue est pleine, elle est également alimentée par le
débit naturel du bassin versant qui transite par la créte déversante. Aucun aménagement
spécifique n'a été prévu pour la dévalaison. Un suivi des captures d'anguilles argentées a la
sortie de la vanne de débit réserveé, réalisé entre Octobre 1998 et Janvier 1999, a montré que
cette conduite constituait une voie de passage possible pour une faible proportion d'anguilles
migrantes (Legault et al., 2003). En effet, entre 3 et 12% des anguilles argentées utilisent cette
conduite au début de la saison de dévalaison quand elle représente la seule voie de transit
mais également plus tard, lorsque le barrage surverse et que s'‘ouvre ainsi la deuxieme voie de

passage.

Situé a environ 1 km a l'aval, le barrage du Pont es Omnes a été aménagé d'un piege de
dévalaison destiné a capturer toutes les anguilles migrantes > 270 mm dans toutes les
conditions de débit (Figure 1). Un suivi des captures au niveau du piege de dévalaison du
Pont es Omnes a ete réalisé entre le 20 Septembre 1996 et le 31 Aot 2004 ce qui correspond
a 8 années de dévalaison (du 1* septembre au 31 ao(t de I'année suivante). Sur cette période,
le piége a été visité environ une fois tous les deux jours, et tous les jours pendant les pics de
dévalaison. Chaque anguille capturée est anesthésiée avec du 2-phénoxyéthanol et sa longueur
totale (du museau au bout de la queue) mesurée au millimetre pres. La caractérisation de
l'argenture a été évaluée a l'aide de 3 critéres externes (Acou et al., 2005): présence d'un
contraste marqué des couleurs du dos et du ventre et d'une ligne latérale différenciée, et valeur
de Il'index oculaire 10 (Pankhurst, 1982) > 6,5. Si un de ces criteres (la plupart du temps le
contraste de couleur) n'est pas présent, I'anguille est considérée en cours d'argenture (i.e. stade
jaune/argenté). Si seulement un (généralement la valeur de I'lO) ou aucun critéere n'est présent,
I'anguille est notée jaune (Feunteun et al., 2000). Toutes les anguilles sont remises a I'eau a
l'aval du piege de dévalaison aprées avoir retrouvée leur vigueur dans de l'eau fraiche et

oxygénée pendant au moins 15 minutes.

Variables environnementales
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Le niveau d'eau du barrage du Bois Joli a été relevé tous les deux jours grace a une échelle
limnimétrique située sur le barrage du Bois Joli dans le but de définir les périodes de surverse
(cote > 28,20 m NGF) de la retenue. Les données moyennes journalieres de pression
atmosphérique et de pluviométrie ont été mesurées a la station météorologique de I'aéroport
de Dinard, située a 2 km du piege de dévalaison du Pont es Omnes. Les données moyennes
journalieres de la tempeérature de I'eau ont été acquises grace a une sonde thermique située au
niveau du piege de dévalaison a 30 cm de la surface de l'eau. Les données moyennes
journalieres de débit ont été obtenues par une station de jaugeage située a environ 3 km a
I'amont du piége de dévalaison. Les phases lunaires et la photopériode ont été calculées par
un logiciel disponible sur le site Web de I'Institut de Mécanique Céleste et Calcul des

Ephémérides (www.imcce.fr).

Analyses des données et traitements

Les données récoltées pendant les 8 années de dévalaison ont été groupées pour évaluer
Iinfluence de la variabilité des facteurs environnementaux sur les captures d'anguilles
argentées. L'analyse des captures d'anguilles argentées a été réalisée sur une période définie
de facon standard pour chaque année de dévalaison : le début de cette période correspond au
premier jour de surverse de la retenue du Bois Joli (i.e. cote > 28,20 m) ; la fin correspond au
dernier de jour de capture d'une anguille argentée et suivi par 3 jours consécutifs de captures
nulles dans le piege de dévalaison. Ces périodes de dévalaison variaient entre 18 et 30 jours
pour une durée moyenne de 23,3 + 5,1 jours. Pour chaque période, les captures journalieres
d'anguilles argentées ont été exprimees en proportion de la capture journaliere maximum
observée (CIMO, en %). En fonction des périodes, ces captures journalieres maximum
variaient entre 82 et 300 individus pour une valeur moyenne de 162 + 96 anguilles argentées.
Cette méthode a permis de standardiser I'évolution temporelle des captures d'anguilles
argentées au cours des 8 périodes en s'affranchissant de la variabilité interannuelle importante
des captures. La variabilité journaliére des facteurs environnementaux a été estimée par la
différence des valeurs de température (Temp en °C), pression atmosphérique (Patm en HPa),
débit naturel (Qnat en m*.s™) et pluviométrie (Pluv en mm) entre les jours j de dévalaison et
j-1. Avant la reéalisation des analyses, les 4 variables environnementales quantitatives ont été
codées en variables qualitatives, selon les recommandations de Escofier & Pages (1988)
consistant a choisir un nombre de modalités raisonnables (entre 3 et 6 en genéral) et en

équilibrant les effectifs de la modalité. Pour chaque variable, 3 classes qui résument
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simplement leur variabilité journaliere ont été définies (i.e., diminution, stabilisation et
augmentation) (Tableau 1). Le mois lunaire a été divisé en 8 modalités qui comprennent les
phases lunaires et leurs phases de transition (Tableau 1). Les différences des CJIMO moyennes
entre les classes de variabilité journaliére des 4 facteurs environnementaux et des phases
lunaires ont été testées par un test non paramétrique de Kruskall-Wallis, et pour ceux qui
étaient significatifs, un test de comparaison de Tukey a été realisé pour déterminer quelles

paires potentielles étaient différentes (Scherrer, 1984).

Résultats

Patron annuel des captures

Un total de 5600 anguilles argentées a été capturé dans le piege de dévalaison sur la période
d'étude (Figure 2). Le nombre d'anguilles migrantes est stable au cours des trois premieres
années (moyenne annuelle: 726 anguilles, intervalle: 674-828 anguilles argentées). Une
augmentation importante est observée pendant I'année 1999 (1271 anguilles argentées). Entre
1999 et 2002, les captures sont divisées par un facteur 3,4 (moyenne annuelle = 712 anguilles,
intervalle: 1271-372 anguilles argentées), pour finalement remonter & 571 anguilles argentées
la derniere année. 611 anguilles jaunes et 126 anguilles jaunes/argentées ont été capturées
dans le piege de dévalaison représentant respectivement 9,64% et 2% des captures totales

d'anguilles réalisées dans le piege de dévalaison. Ces individus ont été exclus de nos analyses.

Facteurs périodiques a long terme

Sur la période d'étude, des anguilles argentees sont capturées tous les mois de l'année.
Cependant, 91% des captures d'anguilles argentées sont réalisées quand la cote de surverse de
la retenue du Bois Joli est atteinte (cote > 28,20 m NGF ; Figure 3). Les pics de captures ont
lieu a des périodes trés variables en fonction des années puisqu'elles s'étalent entre la fin de
l'automne (i.e. mois de Novembre pour la saison 2000) et le début du printemps (i.e. mois
d'Avril de la saison 1997), la majorité des captures étant réalisée au mois de Décembre
(saisons de dévalaison 1998, 1999 et 2004). La majorité (57%) des anguilles argentées
capturées en dehors des periodes de surverse I'a été entre ao(t et décembre (Figure 3). Sur
I'ensemble de la période d'étude (hors et pendant surverse), la température moyenne
mensuelle de I'eau explique une tres faible part (r2 = 0,06 ; P < 0,05) de la variabilité des
captures mensuelles d'anguilles argentées (Figure 3). Prés de 76,5% des anguilles migrantes
ont été capturées dans des gammes thermiques qui varient entre 6°C et 10°C. Cependant, les
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captures d'anguilles argentées sont réalisées pour des gammes de température de I'eau

importantes qui varient entre 4°C et 23°C (Figure 4).

Influence des facteurs environnementaux pendant les surverses

Des diminutions des captures d'anguilles argentées (CJMO moyennes) aux alentours de la
pleine lune (PL) et de la nouvelle lune (NL) ont été observées (Figure 5). Cependant, les
variations des CJIMO moyennes ne sont pas liées significativement aux phases lunaires
(Kruskall Wallis, P > 0,05). Par contre, les captures d'anguilles argentées variaient
significativement en fonction de la variabilité journaliére (diminution, stabilisation ou
augmentation) de Patm, Pluv et Qnat (Kruskall Wallis, P < 0,05) (Figure 6). Les CIMO
moyennes sont plus importantes au cours des depressions (i.e. diminution de la pression
atmosphérique) mais ce résultat n'était pas significatif (Tukey test, P > 0,05) (Figure 6). Elles
étaient par contre significativement plus faibles quand la pluviométrie était stable, c'est-a-dire
quand sa variabilité temporelle était faible (Tukey test, P < 0,05) (Figure 6). De plus, une
augmentation nette et significative (Tukey test, P < 0,001) des CIMO moyennes a éte
observée quand le débit augmentait (Figure 6). Enfin, les CJIMO moyennes n'étaient pas liées

aux variations thermiques (test de Kruskall Wallis, P > 0,05) (Figure 6).

Evolution temporelle des captures pendant la surverse
Sur l'ensemble de la période d'étude, les CIMO moyennes les plus importantes ont été
observeées entre 6 et 9 jours apres le début de la surverse (Figure 7). A partir du premier jour

de la surverse, deux semaines suffisaient pour capturer prés de 90% des individus migrants.

Discussion

Dans la riviere Frémur, la migration d'avalaison des anguilles argentées est en premier lieu
conditionnée par les niveaux d'eau de la retenue du Bois Joli. En effet, 91% des anguilles
argentées capturées dans le piége de dévalaison du Pont es Omnes sont réalisées quand le
niveau d'eau de la retenue est supérieure a la cote de surverse (i.e. cote > 28,20 m NGF). Un
suivi des captures a la sortie de la vanne de débit réservé du Bois Joli a montré que cette
conduite constituait une voie de passage possible pour une minorité d'anguilles migrantes (de
34 12%) quand elle représente la seule voie de transit (cote < 28,20 m NGF) mais également
plus tard, lorsque le barrage surverse et que s‘ouvre ainsi la deuxiéme voie de passage. De

plus, le transit dans cette canalisation entraine la mort de 11% des anguilles & cause des
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variations rapides de la vitesse dans les conduites (de 0,10 m.s* & 9,00 m.s™), de I'abrasion
contre les parois et de la structure agressive de la vanne type ‘papillon’ (Legault et al., 2003).
En dehors des périodes de surverse, la majorité des anguilles argentées capturées dans le piege
de dévalaison provenait donc de la retenue du Pont es Omnes, localisée entre le barrage du
Bois Joli et le piége de dévalaison (Figure 1). En période de surverse, la majorité des anguilles
argentées capturées dans le piege de dévalaison a trés vraisemblablement franchi le barrage du
Bois Joli en suivant la lame d'eau superficielle le long de la créte de surverse de I'obstacle et

glissé le long de sa paroi (14 m de hauteur).

Les périodes de surverse sont caractérisées par une grande variabilité temporelle puisqu'elles
sont fonction de la durée de la phase de remplissage de la retenue, elle-méme dépendante des
conditions hydrologiques annuelles (Legault et al., 2003). Par conséquent, les périodes de
migration sont observées a des dates trés variables entre les années puisqu'elles ont lieu en
effet entre les mois de Novembre (saison 2000) et Avril (saison 1997), alors qu'une majorité a
lieu au mois de Décembre (saisons 1998, 1999 et 2002). Ces périodes sont globalement
tardives par rapport aux périodes de migration décrites dans la littérature puisque la migration
d'avalaison de I'anguille européenne se déroule en effet a I'automne entre Aodt et Décembre
dans la plupart des pays d'Europe (Tesch, 1977 ; Behrmann-Godel & Eckmann, 2003).
Cependant, des études réalisées dans des systémes non aménages ont montré qu'il pouvait y
avoir des pics de dévalaison en juillet jusqu'au printemps, en particulier lorsque les conditions
climatiques n'ont pas été favorables a l'automne et qu'elles le sont en hiver et au printemps
(Frost, 1950 ; Deelder, 1984 ; Hvidsten, 1985 ; Lobon-Cervia et Carrascal, 1992 ; Wickstrom
et al., 1996). Holmgren et al. (1997) précisent également que les dévalaisons des anguilles
dans le Lac de Fardime trask en Suéde se produisent au printemps et a l'automne. Jusqu'a
présent, aucune étude ne s'est penchée sur I'influence des délais de migration sur la condition
des anguilles argentées. En effet, au moment de la métamorphose, I'anguille cesse de se
nourrir et ce jusqu'a la reproduction (Marchelidon et al., 1999). On peut donc faire I'nypothése
que tout délai de migration entame potentiellement les réserves de l'individu, indispensables
pour arriver sur la frayere de la mer des Sargasses et se reproduire. Une analyse des
coefficients de condition des anguilles migrantes en fonction des délais de migration observés

chaque année dans le Frémur est en cours pour tester cette hypothése.
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Une relation significative (P < 0,05) entre la température moyenne de I'eau et les captures
mensuelles d'anguilles argentées au piege de dévalaison du Pont es Omnes a éte observee. Ce
résultat confirme que les anguilles migrent quand les températures de I'eau diminuent (Todd,
1981 ; Haraldstad et al., 1985 ; Hvidsten, 1985 ; Vollestad et al., 1986 ; Haro, 1991 ; Boubée
et al., 2001). Cependant, la variabilité expliquée est trés faible (r2 = 0,06) en raison des
périodes de surverse tres variables en fonction des années. Seul un dispositif de captures
d'anguilles situé a I'amont de la retenue nous aurait permis d'analyser clairement I'influence de
cette variable sur le départ de la migration. Vollestad et al. (1986) qui ont effectué 10 années
de suivi continu de dévalaison dans une riviére scandinave ont suggéré que la température de
I'eau pouvait influencer la migration d'avalaison, avec des températures moyennes basses
pendant I'été et I'automne engendrant un départ précoce de la dévalaison. On ne peut évaluer
cette hypothese avec nos données. Cependant, la grande variabilité saisonniére des périodes
de migration observée dans le Frémur nous renseigne sur les gammes de température tolérées
par les anguilles argentées au cours de leur migration. Dans les pays scandinaves, les seuil
minimum et maximum au-dela desquelles la migration des anguilles argentées cessent varient
entre 4°C (Vollestad et al., 1994) et 14°C (Hvidsten, 1985). En Espagne, cet intervalle varie
entre 10°C et 16°C (Lobon-Cervia et Carrascal, 1992). La gamme de température est similaire
pour A. rostrata en Amérique du Nord (Virginie), entre 9°C et 13°C selon Euston et al.
(1997). En Nouvelle-Zélande, la dévalaison de A. australis et A. dieffenbacchi cesse en
dessous de 11°c (Boubée et al., 2001), alors qu'elle est comprise entre 7°c et 19 °c pour Todd
(1981). Les anguilles argentées migrantes du Frémur ont été capturées dans une gamme de
températures comprises entre 4°C et 23°C qui compte parmi les plus étendues de la littérature,
avec cependant 76,5% des anguilles capturées entre 6°C et 10°C. Ce résultat ne va pas dans le
sens d'une température seuil qui initie la migration d'avalaison, comme cela a été suggéré par
Haraldstad et al. (1985) et il montre par ailleurs que les anguilles argentées sont capables de
migrer dans des gammes de température trés étendues. Mais il est possible comme le suggéere
Vollestad et al. (1986) que la température de I'eau puisse agir comme un facteur a long-terme
qui contrble la période de préparation physiologique de la migration telle que la

métamorphose entre les anguilles jaunes et argentées.

Différents auteurs indiquent que le maximum de l'activité migratoire a géneralement lieu
pendant la seconde moitié du cycle lunaire, entre le dernier quartier et la nouvelle lune (Frost,
1950 ; Lowe, 1952 ; Deelder, 1984 ; Todd, 1981). Dans cette étude, les anguilles argentées
sont capturées pendant toutes les phases lunaires et les écart-types observés témoignent d'une
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grande variabilité des captures en fonction des jours lunaires. La seule tendance claire mais
non significative est la diminution des captures aux alentours de la pleine lune. A cette
période du mois lunaire, l'intensité lumineuse perceptible par les anguilles dans I'eau est la
plus importante, a condition que la couverture nuageuse ou le débit/turbidité soient faibles.
Ainsi, l'activité migratoire a probablement lieu au cours de périodes de faibles intensités
lumineuses, et non en fonction des phases lunaires comme cela a été avancé par Boetius
(1967) en suggeéerant un rythme endogéne calé sur le rythme lunaire. L'importance de
I'intensité lumineuse sur l'activité migratoire est supportée par les patrons quotidiens de
migration qui sont principalement nocturnes (Deelder, 1984 ; Haraldstad et al., 1985). De
plus, dans une récente étude en condition expérimentale, Durif (2003) conclut que I'effet de la
lune sur l'activité migratoire des anguilles argentées agit probablement via le facteur
luminosité et non en fonction d'un rythme endogéne. Ainsi, une forte luminosité (journée ou
pleine lune) inhibe clairement la migration tandis que tous les parametres susceptibles
d'entrainer une baisse de luminosité (nuit, couverture nuageuse, nouvelle lune) la favorisent
(Durif, 2003). Enfin, l'influence similaire de [lintensité lumineuse sur d'autres grands
migrateurs tels que les smolts de saumons Atlantiques salmo salar est depuis longtemps

démontrée et connue (Hansen & Jonsson, 1985).

La pluviométrie et le débit influencent grandement la migration d'avalaison des anguilles
argentées (Frost, 1950 ; Lowe, 1952 ; Deelder, 1984 ; Vollestad et al., 1986 ; Jonsson, 1991).
Dans le Frémur, les crues automnales contribuent avant tout au remplissage de la retenue du
Bois Joli puis a sa surverse généralement tardive (Legault et al., 2003). Dans le méme temps,
elles provoguent probablement une accumulation d'anguilles migrantes provenant des zones
amont dans la retenue, qui restent bloquées jusqu'a l'ouverture des voies de migration.
Différentes études ont montré en effet qu'une augmentation rapide de débit en automne
stimulait le départ en migration des anguilles argentées (Vollestad et al., 1986 ; 1994 ;
Behrmann-Godel & Eckmann, 2003). Nos résultats ont confirmé par ailleurs que la majorité
(57%) des captures d'anguilles argentées en dehors des périodes de surverse, qui concernent
principalement des individus sédentarisés a I'aval du barrage du Bois Joli, a été réalisée entre
aolt et décembre, la période la plus pluvieuse de I'année (A. Acou, données non publiées).
Pendant la surverse de la retenue, nos resultats confirment que les événements pluvieux
(augmentation ou diminution de la pluviométrie) et l'augmentation du débit favorisaient
significativement (test de Tukey, P < 0,05) les captures d'anguilles argentées dans le piége de
dévalaison Pont es Omnes. Les CJIMO moyennes observées au cours des dépressions (classe 1
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de la pression atmosphérique) n'étaient pas significativement différentes (test de Tukey, P >
0,05) des deux autres classes, probablement parce qu'elles ne s'accompagnent pas toujours de
chute de pluie. Ces résultats suggerent que des mouvements hydrodynamiques sont essentiels
pour que les anguilles argentées en phase d'attente dans la retenue puissent s'orienter et
franchir le barrage du Bois Joli. Pendant leur dévalaison, les anguilles argentées nagent
généralement dans le lit de la riviere pour bénéficier des courants les plus importants (Tesch,
1977 ; Jonsson, 1991). Dans les zones profondes comme le Bois Joli ou les mouvements d'eau
sont tamponnés, nous suggérons que seule une augmentation importante de la pluviométrie ou
du débit, agissant comme une chasse d'eau, favorise le départ des anguilles argentées. Nos
résultats confirment que lI'ouverture de la voie de migration seule ne suffit pas au départ des
anguilles, puisque les captures moyennes les plus importantes ont eu lieu entre 6 et 9 jours

apres le début de la surverse.

La présente étude a montré que la migration des anguilles argentées est principalement
dépendante de la gestion hydraulique de la retenue du Bois Joli. La présence de cette retenue
conduit probablement a une accumulation des anguilles argentées dans les parties aval du
Frémur jusqu'a I'ouverture des voies de migration. Nos résultats ont montré que les effectifs
annuels d'anguilles argentées variaient fortement dans le temps. Cependant, dans quelle
mesure la gestion hydraulique peut influencer le nombre d'anguilles argentées qui dévalent
effectivement chaque année ? Des études de radio-pistage ont montré que les obstacles
pouvaient engendrer un arrét temporaire de la dévalaison voire méme un retour au stade jaune
si I'anguille argentée a raté les fenétres environnementales favorables (Behrmann-Godel &
Eckmann, 2003 ; Durif et al., 2003 ; 2005). Un programme de marquage/recapture avec des
PIT-tags réaliseé entre les zones amont du Bois Joli et le piege de dévalaison du Pont es Omnes
sur deux années, a montré que le sort de 64,2% des anguilles argentées marquées en automne
a I'amont du Bois Joli n'était pas connu (Feunteun et al., 2000), probablement sédentarisées
dans la retenue du Bois Joli. Une campagne d'échantillonnage dans le réservoir devrait nous
permettre de mieux comprendre le devenir de ces anguilles et ainsi évaluer I'impact de la

retenue sur la dynamique migratoire globale de cette sous-population d'anguilles.
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Légendes des tableaux
Tableau 1. Liste des variables environnementales, de leurs codes et modalités utilisées pour

I'analyse statistique.

Légendes des figures

Figure 1. Localisation et caractéristiques du bassin versant du Frémur (long. 2°07'W, lat
48°35'N). Les rectangles représentent les barrages : I, barrage du Pont es Omnes (4,5 km de la
limite tidale) aménagé du piége de dévalaison, Il, barrage du Bois Joli (6 km de la limite
tidale). L'étoile représente la limite tidale du moulin de Roche Good. Le cercle avec la croix
situe la station de jaugeage de la Crochais.

Figure 2. Captures annuelles des anguilles argentées dans le piege de dévalaison du Frémur
au cours des 8 saisons de dévalaison (entre Septembre 1996 et Aolt 2004). Une saison de
dévalaison débute le 1% Septembre d'une année et se termine le 31 aodt de I'année suivante.
Figure 3. Relations entre les captures mensuelles d'anguilles argentées et la température
moyenne mensuelle de I'eau du Frémur entre Septembre 1996 et AoGt 2004. Les aires grises
correspondent aux périodes de surverse du barrage du Bois Joli définies par un niveau d'eau >
28,20 m NGF.

Figure 4. Relations entre la fréquence des captures d'anguilles argentées observées dans le
piége de dévalaison du Fremur et les températures de I'eau (°C) entre Septembre 1996 et Ao(t
2004.

Figure 5. Evolution des CJIMO moyennes en fonction des phases lunaires (voir Tableau 1
pour plus de détails) pendant les périodes de surverse de la retenue du Bois Joli. Les
moyennes sont figurées avec leur intervalle de confiance (I.C.) a 95%.

Figure 6. Evolution des CJIMO moyennes (avec I.C. a 95%) en fonction des 3 classes de
variabilité (voir Tableau 1 pour plus de détails) de pression atmosphérique (Patm),
pluviométrie (Pluv), debit naturel (Qnat) et température (temp) pendant les périodes de
surverse de la retenue du Bois Joli. Pour une variable donnée, une lettre différente exprime
une différence significative des CJIMO moyennes d'une classe par rapport aux deux autres
(Post-test de Tukey; P < 0,05).

Figure 7. Evolution journaliére des CJIMO moyennes (avec I.C. a 95%) en fonction du

nombre de jours post-surverse de la retenue du Bois Joli.

147



Tableau 1.

Intervalle des

) Intervalle des valeurs » différences Nombre
Variables Codes Modalités _ . _
absolues journalieres de | de jours
valeurs absolues
] 1: diminution [-2,009; -0,212] 50
Température o
C) Temp [4,7;16,1] 2: stabilisation [-0,176; 0,165] 73
3: augmentation [0,187; 3,042] 63
) - 1: diminution [-15,900; -5,000] 39
Pression atmosphérique o
(HPa) Patm [987,2 ; 1033,5] 2: stabilisation [-4,700; 4,400] 100
a
3: augmentation [4,700; 22,200] 47
. 1: diminution [-29,000;-0,200] 87
Pluviométrie o
(mm) Pluv [0;29,4] 2: stabilisation 0,000 32
mm
3: augmentation [0,200; 28,000] 67
. 1: diminution [-2,920; -0,071] 65
Débit naturel e
(s Qnat [0,1; 5,8] 2: stabilisation [-0,067; 0,000] 55
m°.s
3: augmentation [0,001; 3,540] 66
NL: nouvelle lune 8
vers PQ: vers le premier quartier 44
PQ: premier quartier 4
) ) ) vers PL: vers la pleine lune 27
Phases lunaires 1 mois lunaire )
PL: pleine lune 6
vers DQ: vers le dernier quartier 43
DQ: dernier quartier 7
vers NL: vers la nouvelle lune 47
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Figure 2.
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Figure 3.
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Figure 4.
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Figure 6.
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I11.2. Evolution interannuelle du sex-ratio des anguilles argentées

migrantes du bassin versant du Frémur.

Cette partie est présentée sous la forme d'un article accepté dans la revue Ecology of

Freshwater Fish.

Résumé.

Dans cette étude, la variabilité des effectifs et caractéristiques (taille et sex-ratio) des anguilles
argentées qui quittent un bassin versant cotier de I'Ouest de la France a été examinée sur une
période de 9 années (de 1996 a 2004). Nos résultats ont montré une stabilité relative du
nombre d'anguilles argentées migrantes entre 1996 et 1998, une augmentation nette en 1999
puis une décroissance importante a partir de 2000. Parallelement, le sex-ratio principalement
dominé par les males (tailles de 270 mm a 442 mm, ages de 3 a 6 ans) au début de la période
d'étude a évolué progressivement vers les femelles (tailles de 366 mm a 1112 mm, ages de 4 a
9 ans). L'hypothése selon laquelle cette tendance est liée a (i) I'augmentation du recrutement
par l'installation des passes-piéges et (ii) la détermination sexuelle environnementale de cette

espece, est discutee.
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Abstract

Changes in number and size class structure of European silver eels, Anguilla
anguilla, in the River Fremur (France) were examined over an 9-years period after
installation of downstream eel passes. We showed a relative stability in the number
of silver eel migrating downstream from 1996 to 1998, a peak in 1999 and a large
decrease since 2000 to relatively small levels. At the same time, we showed a
gradual shift of silver eel sex ratio from male (size from 270 to 442 mm, age from 3 to
6 years) to female (size from 366 to 1112 mm, age from 4 to 9 years). Possible
explanations for the escapement patterns seen is probably due to the environmental
sex determination and installation of eel passes on the main hydraulic works in 1992

and 1996.

Key words

European eel, downstream migration, silver eel, sex ratio, eel passes, environmental

sex determination.
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Introduction

The European eel (Anguilla anguilla L.) has steadily declined throughout its
distribution range (Dekker, 2003a). A general decline in glass eel immigration has
been observed since 1980; it then stabilised at about 10% of the former level. The
latest observations suggest a further decline. Landings of the yellow and silver eel
fisheries show the same trend (Dekker, 2003b). Consequently, the current effective
population size is low and the population has undergone severe contractions (Wirth &
Bernatchez, 2003). Considering the recent scarcity of this species throughout its
distribution range, ICES recently recommended that all means should be taken to
restore the depleted stocks, at all biological stages. A stock recovery plan is urgently
needed (ICES, 1999), especially for silver eels (Feunteun, 2000), but monitoring
methods could be establish (Baisez & Laffaille, in press). Monitoring methods already
exist and have been used for glass eels and yellow eels in a range of systems
throughout Europe (for example in the Frémur, Legault et al., 2004; Laffaille et al.,
2005), but little work has been conducted for silver eels (for example in the Frémur,
Feunteun et al., 2000).

Whatever the reasons for the decline (over-exploitation, changes in
oceanographically condition, pollution, parasitism, degradation of freshwater habitats,
reductions in accessible freshwater habitat, see for example Castonguay et al., 1994;
Moriarty & Dekker, 1997; Feunteun, 2002; Kirk, 2003), Russell & Potter (2003)
suggested that the principles of the precautionary approach are directly relevant to
the management of European eel stock. The application to his approach should
relate to fisheries and non-fisheries factors such as the management of freshwater,
estuarine and coastal habitats. A number of attempts could be conducted to manage

freshwater habitats availability such as management of physical migration

157



obstructions in particular eel passes (Legault, 1988; Knights & White, 1998). Dam
construction has been identified as major factors responsible for the severe reduction
of freshwater eels stocks (Moriarty & Dekker, 1997; Feunteun, 2002).

The Frémur is a small river of northern Brittany (France). This river appears to
be representative of many small coastal catchments of Biscay (see Feunteun et al.,
1998; Laffaille et al., 2003). However, the natural connectivity has been disturbed by
several hydraulic barriers, especially by three high dams, which inhibit eel migrations
and reduce recruitment by elvers and by yellow eels. One of the dams was totally
impassable (Bois Joli) because it is a 14 m high totally vertical dam and the dam wall
was completely dry during the upstream migration season. In 1992, dam of Bois Joli
was equipped with an eel lift to permit elvers to migrate upstream. Two of
downstream dams (Pont Avet, 6-m high and Pont es Omnés 4-m high) were partially
impassable until they were equipped with eel passes in 1996 (see Feunteun et al.,
1998). In fact, smallest eels (< 120 mm) could reach the upstream area without
passing through the pass (Legault et al., 2004). A particularity of these small
individuals is their ability to crawl out of the water to pass over small downstream
obstructions (Legault, 1988). An interesting question rose from this situation: what
are the effects of specific equipment such as eel passes on the annual changes in
eel downstream migration? Aims of this study were to analyse the temporal evolution
of silver European eel using a 9-years monitoring in the Frémur river after the passes

were installed.

Material and methods

The Frémur opens into the Channel next to Saint-Malo (Brittany). Its catchment

covers about 60 km? and the overall length of the river and its tributaries is 45 km,
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comprising 17 km for the main stream. The slope varies between 0.1% and 2% with
an average of 0.6%. Despite its small size, the Frémur contains a wide range of
habitats from high velocity streams typical of the trout zone to lentic waters of the
bream zone in downstream areas, man made ponds and reservoirs, wetlands, etc.
Fishing pressure is quite low on this river with no commercial eel fisheries and
anglers mainly focussing on cyprinids, esocids and percids in ponds and reservoirs.
Downstream migration was monitored daily using an eel trap (see Feunteun et
al., 2000). Yearly trends in silver eel abundance were analysed using a Pearson
correlation. The proportion of eels > 450 mm was compared using a chi-square test
and Simultaneous Test Procedure (Sokal & Rohlf, 1981). We collected a subsample
of 114 eels (individual size ranged from 311 mm to 794 mm) in the trap between
2001 and 2003 to estimate ages and sex ratio of eels migrating upstream. We
removed and embedded one otolith per fish in methacrylate resin. This was ground
and polished until the nucleus was exposed. Then we etched the sagittal surface with
5% EDTA (Mounaix, 1993). We interpreted otoliths and defined the age of each eel
using scanning electron microscopy (SEM JSM-6301F). The gonads of this
subsample were examining macroscopically to determine the sex ratio of eels

migrating upstream according to Colombo et al. (1984).

Results

A total of 6650 silver eels were caught in the downstream migration trap. The mean
length of descending eels was 441 mm £ 115 (min: 270 and max: 1112 mm) (Figure
1). Each year, the size structure of silver eel appears to be bimodal: < 450 mm and >
450 mm. The gonads examination confirmed that the first mode represents males

and females (mainly males) and the second exclusively female (Figure 2). The age of
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male ranged from 3 to 6 years (mean: 4.3 years = 0.9; but 74% ranged from 4 to 5
years) and the size from 270 to 442 mm (mean: 372 mm +/- 25). The age of female
ranged from 4 to 9 years (mean: 5.5 years + 1.1; but 83% ranged from 4 to 6 years)
and the size from 366 to 1112 mm (mean: 590 mm +/- 97).

The total number of descending eels (Figure 3) was relatively stable from 1996
to 1998 (annual mean: 811 eels, range: 729-885 silver eels). A peak appeared in
1999 (1362 silver eels). Between 2001 and 2004, the total number was 2.5-fold
smallest (annual mean: 461, range: 314-585 silver eels). The decrease from 1999 to
2004 was significantly (Pearson r = -0.88; p=0.02).

The emigrating eel population appeared to be dominated by eels < 450 mm
(mainly males) in the Frémur catchment during the study period; on average 69% of
eels < 450 mm and 31% eels > 450 mm (exclusively females). However, the
proportion of eels > 450 mm increased significantly (Chi-square test, Chi-square =
212.78, p<0.001) over the years (Figure 3). The Simultaneous Test Procedure
showed three year groups: 1996 when eels > 450 mm represented 17% of the total
silver eels, from 1997 to 2000 when eels > 450 mm represented 28%, and from 2001
to 2004 with 42% of eels > 450 mm. In 2002, silver eels > 450 mm were dominant

(54% of the total silver eels).

Discussion

The European eel has a complex life history and many aspects on the biology
of the species remain unknown or poorly understood. Eels have enormous
phenotypic plasticity in variables such as growth, sex differentiation, maturation size
and habitat shifts. For example, sex ratios have been related to latitude, catchment

characteristics and eel densities for Anguilla rostrata as well as Anguilla anguilla
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(Krueger & Oliveira, 1999; Oliveira et al., 2001; Acou et al., 2003). Even if some
studies showed that sex ratio of yellow eels differ from silver eels migrating from the
same locations (Krueger & Oliveira, 1999; Oliveira & McCleave, 2000), generally
male silver eels are more abundant at high densities and in downstream areas of the
catchment, whereas females predominate at low densities and in upstream areas.
The Frémur is a small river with high yellow eel densities (mean density 50 eels. 100
m?) in the whole river system (Laffaille et al., 2005). The gonads examination
confirmed that < 450 mm silver eels were mainly male and > 450 mm silver eels were
exclusively female (Dekker et al., 1998). Males predominated in the downstream trap,
on average 69% during the whole study period. Estimated silver eel density was 4.5-
fold higher in the Frémur than in the Oir river (Normandy, France), a similar small
neighbouring catchment (Acou et al., in press). Silver eels were dominated by
females in the Oir (79%), where mean density of eel was 16-fold smaller (3 eels.100
m-?). The Frémur eel densities are very high compared to other French catchments
(Chancerel 1994; Conseil Supérieur de la Péche, personal communication) and west
European catchments (Moriarty & Dekker 1997). For example, Carrs et al. (1999)
reported that 71% of density estimates at 1462 sites in English rivers and streams
were < 5 ind.100 m™. According to the sex ratio — eel densities relationships, female
silver eels were certainly dominant in some European catchment.

There is some evidences suggesting that habitat characteristics may have an
indirect role on sex ratio within a catchment. It has some possible explanations, such
as eels may choose a habitat that best fits their life history strategy (Helfmann et al.,
1987). Apparently the proportion of lacustrine habitat influences the distribution of the
sexe and plays a role in sex determination. For example, Oliveira et al. (2001) have

showed that the proportion of male eels was inversely related to the amount of
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lacustrine habitat in five drainage areas of Maine (USA) Rivers. Moreover, the sex
ratio from North Norway lakes showed a strong preponderance of females
(Bergersen & Klemetsen, 1988). The environmental sex determination would require
that eels migrate to a preferred habitat, supported by some evidence suggesting eel
size — habitat relationships. Generally, large eels (that represent the future females)
were absent or at low densities in shallow habitat. Large eels tend to be found in high
depth in stream (Laffaille et al., 2003) and in marsh systems (Laffaille et al., 2004).
The total extent of the Frémur water is roughly 75 ha among which 5 ha of running
waters and 70 ha of still waters (ponds and reservoirs). The size frequency
distribution showed that female yellow eels dominate in still waters and male yellow
eels dominate in stream (Feunteun et al., 1998). Still waters of the Frémur are
certainly the principal reservoir of potential females and running water of potential
male.

We showed a relative stability in the number of silver eel migrating
downstream from 1996 to 1998 and a peak in 1999 and 2000 in the Frémur
catchment. One possible explanation for this escapement patterns seen is due to the
provision of the eel-lift on the Bois Joli reservoir dam in 1992 and then passes on the
Pont Avet and Pont es Omnes reservoir dams further downstream in 1996. These
would have allowed eels that had accumulated below the dams to pass upriver,
leading to a rapid but short-lived increase in densities upstream (Feunteun et al.,
1998 ; Feunteun et al., 2003). High densities would favour production of males and
the silver males predominated from 83% to 70% in the downstream trap during this
period. In the Frémur, the turn over was rapid; males remained among 4-5 years and

females among 4-6 years in the catchment area. If the majority of silver males
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migrate at 4-5 years of age, then high silver eel trap catches would be expected, with
peaks in 1999 and 2000 as observed.

During the period 1999-2004, the number of silver eels has decreased; the
males 2-fold more rapidly than females. Consequently, the proportion of male silver
eels has rapidly decreased to 65-46% and inversely females represented among
42% of total silver eels. One possible explanation is due to the decline in recruitment.
As a result of the general decline in recruitment (Dekker, 2003a), the number of
ascending eels has decreased in the Frémur since 1998-1999 with a significant
annual decrease of —34% (Legault et al., 2004). Changes in recruitment have been
implicated indirectly in affecting sex ratios. For example, the stocking of Lough Neagh
(Northern Ireland) has increased the proportion of male silver eels (Parsons et al.,
1977; Evans D.W., University of Belfast, personal communication). Inversely,
decreased recruitment has been implicated in the increase of proportion of female
silver eels in Italian Lagoons (Rossi et al., 1988), in one river system of Ireland (Poole
et al., 1990). However, the Frémur is the case of high density river populations, these
do not appear to have declined significantly over 1995-2002 except at the most
upstream site (Laffaille et al., 2005). This may be because the 5 ha of river habitats
are saturated at carrying capacity (Feunteun et al., 2003), forcing relatively more eels
to utilized 70 ha of reservoirs (especially Bois Joli). Because, females yellow eels are
mainly produced in lower density upstream and in parts of the reservoirs and
according to the relationships between sex ratio and eel densities (Krueger &
Oliveira, 1999; Oliveira et al., 2001; Acou et al., 2003), the numbers of female silver
eels emigrating may have remained relatively more stable than male, thus causing

certainly the apparent shift in sex ratios of silver eels.
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Possible explanation for declines in trap catches in 2000-2004 is variation in
rainfall and river flow. Feunteun et al. (2000) found that few eels were caught unless
Bois Joli reservoir was full and they were able to pass in the flow over the dam, whilst
mortalities occurred amongst eels passing through the compensation flow discharge
pipe (Legault et al., 2003). They also found 9-67% of eels could escape from the trap
when river flow exceeded 1500 |.sec™ (Feunteun et al., 2000). However, rainfall and
river flow do not explained the shift in the sex ratio. However, other factors such as
trophic composition of the aquatic ecosystem may also influence sex determination.
The observations on European eel suggest a causal relationship between feeding
conditions and/or temperature and sex differentiation (Lammens & Wisser, 1990;
Holmgren, 1996; Beullens et al., 1997). In the Frémur, there has been an increase in
the size of silver eels and change in the sex ratio, possibly related to growth
conditions resulting from increase of the trophic capacity and water temperature. But
any observation can confirmed the increase of the growth conditions in the study site
(Guillouét et al., 2004). Another problem in the shift of the sex ratio is the potential
feminisation resulting from pollution by oestrogen-like substances that has been
reported in freshwater fish in some European rivers (see for example Jobling et al.,
1998). However the chemical water quality have no changed in the Frémur (Guillouet
et al., 2004).

Given the life cycle and relative longevity of the eel, declining recruitment will
have a delayed effect on eel densities in freshwater systems and the resulting
spawning escapement (Dekker, 2003a). Thus recent declines in recruitment could
lead to a continuing reduction in the number of potential spawners such as in the
Frémur River. The problem is the depensatory processes that operate at low stock

levels (Liermann & Hilborn, 1997), if for example silver eels find it difficult to find
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mates at low spawner densities in the Sargasso Sea. Dekker (2003a) suggested that
both freshwater and spawning stocks must have declined in parallel, and insufficient
spawning stock biomass might have caused the recruitment collapse currently
observed. Consequently, the observed decrease of the silver eel stocks and gradual
shift of silver eel sex ratio from male to female could continue in the next years. This
trend is certainly general throughout the European eel distribution range. These
consequences should be taken into account in the global and local management
plan. This species is outside safe biological limits, and therefore, application of the
precautionary principal approach for the management of the European eel is
necessary (Russel & Potter, 2003). This study contributes to the establishment of
relevant silver eel indicators for use with the local eel reporting card (Baisez &

Laffaille, in press), which in turn will lead to a comprehensive management plan.
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Figure 1. Silver eel population structure caught in the downstream trap during the 9-

years study.
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Figure 2. Sex ratio of silver eel population caught in the downstream trap according

to different size classes.
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Figure 3. Number of silver eels caught in the downstream trap during the 9-years

study according to the length structure.
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Chapitre IV

Production en
"quantité" et "qualité"
d'anguilles argentees a

I'échelle d'un bassin
versant




IV.1. Production en quantité a I'echelle d'un bassin versant: le cas du

Frémur

IV.1.1. Relation Stock/Dévalaison.

Cette partie est présentée sous la forme d'un article publié dans la revue Canadian Journal of
Fisheries and Aquatic Sciences. Les donnees traitées dans cet article ne concernent que les
années 1996 et 1997. Dans le but de confirmer ou non les principaux résultats obtenus sur
cette période de 2 années, une analyse succincte des années 1996 a 2004 est réalisée en guise
de mise & jour de l'article. Ainsi, une discussion intégrant I'ensemble des résultats sur la
période 1996 & 2004 figure & la suite de l'article dans un addenda®. Cette discussion fait

référence aux résultats présentés dans l'article et ceux mentionnés dans I'addenda.

Résumé:

Feunteun et al. (2000) ont proposé une approche destinée aux petits bassins versants qui a
pour but de prédire le nombre et la structure (taille et sexe) des anguilles argentées a partir
d'une analyse de la population en place (ou stock) a la fin de I'été. Cette approche, basée sur
un échantillonnage des fractions sédentaires et migrantes et un programme de
marquage/recapture par PIT-tags, a été testée sur une période de 8 années dans le Frémur,
bassin versant aménagé de 60 km? de I'Ouest de la France. Les flux annuels danguilles
argentées migrantes ont été observés entre 1996 et 2004 grace a un piege de dévalaison a
anguilles. Des campagnes de péche électrique et de verveux, réalisées entre 1996 et 2004 au
mois de Septembre, ont permis d'estimer les densités et structures de populations d'anguilles.
1096 anguilles, incluant 186 anguilles argentées, ont été marquées individuellement par PIT-
tags. Une estimation du nombre d'anguilles argentées présent dans le bassin versant chaque
année a été réalisée selon deux méthodes indépendantes (i.e. extrapolation des densités
moyennes et marquage/recapture des anguilles argentées). Le nombre moyen d'anguilles
argentées estimé a I'échelle du bassin versant est 2050 + 880 ind. Les effectifs d'anguilles
argentées obtenus chaque année selon les deux méthodes sont corrélés significativement

(Spearman r = -0,77, p < 0,05) ce qui suggére que nos estimations sont fiables. Le taux de

! addenda: n.m. inv. (mot lat., choses & ajouter). Ensemble de notes additionnelles a la fin d'un
ouvrage qui viennent le compléter. (Le Nouveau Petit Robert, Dictionnaire Le Robert, Paris, 1996).
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dévalaison annuel, c'est-a-dire la proportion d'anguilles argentées de la fraction sédentaire
marquées en Septembre qui migrent dans I'année, est en moyenne 29,2 + 21,9% et montrent
une grande variabilité selon les années (valeurs min = 0% en 2001 et max = 100% en 1999).
La prédiction du nombre annuel d'anguilles argentées migrantes a été réalisée en multipliant
les effectifs d'anguilles argentées estimés chaque année dans le bassin versant par le taux de
dévalaison annuel. Les effectifs prédits et observés d'anguilles argentées migrantes sont
corrélés significativement (Spearman r = 0,76 ; P < 0,05) ce qui valide notre approche.
Cependant, des écarts significatifs de la structure (taille et sexe) des anguilles argentées
sédentaires vs migrantes ont été observées. La proportion moyenne d'anguilles males est en
effet plus importante dans la fraction sédentaire (86,2 + 8,6%) que dans la fraction migrante
(61,9 = 9,7%) en raison d'un effort de péche limité dans les zones profondes du Frémur ou les
anguilles femelles prédominent. Finalement, l'influence de I'aménagement du Frémur
(barrages et retenues) sur la structure de la population sédentaire et sur la variabilité et valeur

des taux de dévalaison annuels des anguilles argentées observées est discutee.
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European eel (Anguilla anguilla): prediction of
spawner escapement from continental population
parameters

Eric Feunteun, Anthony Acou, Pascal Laffaille, and Antoine Legault

Abstract: This paper describes the assessment of silver European eel (Arguilia anguifla) escapement based on a “sed-
entary” population fraction analysis in a 60-km? watershed of northern Brittany (France). Downstream migration fluxes
were monitored using eel traps and related to environmental factors. Intensive electrofishing and fyke-net fishing were
conducted to assess eel biomass, densities, and population structure. A total of 564 eels, including 81 silver eels, were
PIT tagged. In 1996, 616 eels were caught in the catchment including 68 silver eels (11%). During the following
downstream migration period, 12 of the PIT-tagged silver ezls, among a total of 678, were recaptured in the down-
stream traps. Seven were recaptured in the catchment in 1997, It was shown that (i) only about 20% of the silver eels
present in the catchment ermgrated during the following vyear, (i) 12% stayed in the catchment including two (3.4%)
that recovered vellow ecl characteristics, and (i) the other eels cither died or settled in the catchment but were not re-
captured. Tt was also estimated that 2% (650 eels) of the population (34 000 eels) among 3000 silver eels considered
“emigration candidates™ emigrated each vear,.

Résumé : Le but de cette note est de proposer une approche permettant d’estimer 1’échappement des anguilles euro-
péenne argentées (Anguilla anguilia) basée sur une analyse de la fraction de la population s¢dentaire dans un bassin
versant de 60 km? de I’ouest de la France. Les flux de migration catadrome ont été observés en utilisant des pidges a
anguilles et ont été mis en relation avec les facteurs environnementaux. Des campagnes de péche électrique et de ver-
veux ont permis d’estimer les biomasses, densités et structures de la population d’anguilles. Cing cents soixante-quatre
anguilles, incluant 81 anguilles argentés, ont ¢t¢ marquées par PIT tag. En 1996, 616 anguilles comprenant 68 argen-
tées ont été capturées dans le bassin versant. Lors du pic de migration, parmi les 678 argentées capturées dans le piége
de dévalaison, 12 anguilles argentées marquées ont été recapturées. Sept anguilles argentées ont £t recapturées dans le
bassin versant en 1997. Ces résultats montrent que (£) seulement 20% des anguilles argentées présentes dans le bassin
versant migrent dans 1’année, (1) 12% restent dans le bassin versant, dont 2 (3.4%) qui régressent au stade jaune et
(#if) les autres anguilles meurent ou se sédentarisent dans le bassin versant. Le stock total d’anguille du bassin versant
est de 34 000 anguilles, parmi celles-ci, on estime a environ 3 000 individus le stock d’anguilles argentées considérées

comme « candidates a 1’émigration ». Mais seules 650 anguilles argentées dévalent réellement, soit environ 2% du

stock.

Introduction

Since the 1980s, the European eel (dnguille anguilla)
stock has declined throughout its distribution range, includ-
ing all accessible continental and coastal hydrosystems that
link with the Baltic Sea, the North Sea, the Channel, and the
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Atlantic and Mediterranean coasts between Iceland and Mo-
rocco (Moriarty and Dekker 1997). The eel is one of the
major components of many estuarine and fluvial aquatic sys-
tems. It has an important commercial value throughout
BEurope (about BEuro 180 million-year™), and its biological
cycle is long (5-18 years) and remains insufficiently known
to develop reliable sustainable management policies.

The European eel dominates fish communities of many in-
land aquatic systems. For instance, it represents more than
50% of the fish biomass in estuarine systems such as la-
goons (Feunteun 1994; Feunteun and Marion 1994) and in
rivers of the Mediterranean or Atlantic coast, at least in their
downstream reaches (Chancerel 1994; Feunteun et al. 1998).
The species 1s found in practically every type of adequate
habitat, and it is quite often the only species that occurs in
shallow waters unsuitable for any other species.

All species of eels (Anguilla spp.) are highly migratory
amphlhahne species. Since Schmidt’s (1922) work, Spawn-
ing in BEuropean eel is thought to take place somewhere in
the Sargasso Sea. At their arrival on the continental shelf,
leptocephali larvae metamorphose into glass eels, which
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start colonising continental waters. The growth stage lasts 3—
8 vears m males and 5-15 years in females. After this
growth stage, yellow eels lose their yellow pigments, their
back becomes dark brown or black and their belly becomes
white, the eye volume increases, and the pectoral fins grow
longer. All these changes are characteristic of a second
metamorphosis into silver eels adapted to live in deep ma-
rine waters. After a few months, silver eels start their down-
stream migration towards marine waters and eventually
return to the spawning grounds in the Sargasso Sea. Silver
eels leaving continental waters are considered to be matur-
ing fish, gonad maturation occurring in oceanic waters
{Fontaine 1994).

Therefore, little is known about what happens between
maturing silver eel stages and subsequent retum of glass eels
to the Northeast Atlantic and Mediterranean coasts. This
lack of knowledge 1s at the origin of a controversy about the
existence of a stock-recruitment relationship (Gascuel and
Fontenelle 1994). ICES (1998) considers that the species is
outside safe biological limits, and therefore, application of
the precautionary principal is necessary. In particular, the
[CES/EIFAC working group on eels recommended the en-
hancement of escapement for glass eels, yellow eels, and sil-
ver eels and the fixing of standard escapement objectives at
the international level (ICES 1998).

This recommendation 1s weakened by the fact that the sta-
tus of the stock is poorly assessed by a number of national
or regional surveys of fluvial recruitment and that nothing is
known about the minimal number of glass eels needed to
sustain sufficient eel population and subsequent silver eel
emigration (Feunteun and Vigneux 1998). Even weaker is
the knowledge about silver eel escapement and related fish-
eries. Monitoring methods already exist and have been used
for glass eels in a range of systems throughout Europe (e.g.,
Gascuel et al. 1994; Legault 1994; Moriarty and Dekker
1997), but no such approach has been conducted for silver eels.

The aim of our paper is to propose an approach to assess,
at the scale of a whole river system, relationships between
silver eel migration dynamics, structure of the “sedentary
fraction” of eel populations, and environmental factors.

Material and methods

Study site

The Frémur (Fig. 1) is a small river of northern Brittany
(France) that opens into the British Channel next to Saint Malo. Tts
catchment covers about 60 km?, and the overall length of the river
and its tributaries is 45 km, comprising 17 km for the main stream.
The slope varies between 0.1 and 2% with an average of 0.6%. De-
spite its small size, the Frémur provides for a wide range of habi-
tats from high-velocity streams of the trout zone to lentic waters of
the bream zone in downstream areas, human-made ponds and res-
ervoirs, wetlands, etc. The total extent of water is 75 ha including
5 ha of running waters (streams) and 70 ha of still waters (ponds
and reservoirs). Therefore, this river appears to be representative of
small coastal catchments of western France.

A total of six dams and weirs are present on the catchment.
Three of them were totally impassable until they were equipped
with eel passes (Feunteun et al. 1998). The most important one,
Bois Joli, was built in 1991. It is 14 m high and creates a 3 x
106 m? reservoir to provide the county with drinking water. Most
of the time, it is not full and the flow is controlled by pipes. When
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it is full, the water flows over a discharge weir. It has been
equipped with an eel lift to restore upstream migration, but no
equipment has been provided for downstream migration (Fig. 1).

Sedentary stock assessment

Electrofishing was conducted in 30-m-long stream sections de-
limited by 3-mm-mesh stop nets. A “heron” (Lamarque et al. 1978)
apparatus was used. Tt delivered direct current (150-365 V and
0.8-6 A). According to the width and the depth of river sections,
fishing was conducted either wading in the water or from a boat
(0.09% of the stations). A standardised depletion method (Feun-
teun 1994; Lambert et al. 1994; Feunteun et al. 1998) was used to
assess fish abundance (number and grams per square metre) using
a Carle and Strub (1978) estimator. In September 1996, a total of
34 river sections were sampled between the estuary and streams lo-
cated 15 km upstream, covering 2.4% of the available river length.
In September 1997, 32 stations were sampled, covering a total of
2.1% of the river length. In the deepest habitats (ponds and reser-
voirs), we also used unbaited fyke nets (3-mm mesh). Fyke-net re-
sults were used to describe the population structure but were not
used for stock assessment. A total of five sites were sampled with
fyke nets in 1996 and six in 1997, all located in the Bois Joli reser-
voir. In spring 1997, a limited campaign using clectricity was con-
ducted to test marking efficiency and also permitted the recapture
of a few fish marked in 1996.

Eels were measured (length and weight) and released directly
outside the sampled river section immediately after their capture.
Silver eels were identified using three criteria: colour of the back
and belly, presence of a well-marked lateral line, and eye diameter
according to Pankhurst (1982). If one of the three criteria (most of-
ten colour) did not occur, the eel was identified as yellow/silver. If
only one {generally eye diameter) or none occurred, the eel was
noted as vyellow. Considering the shallowness of the stream,
catchability was very high (on average, 70% of the standing stock
was caught at the first removal). Therefore, the efficiency of the
method appeared to be very good for eel sampling (including large
eels), as has been stressed in previous studies (e.g., Feunteun 1994,
Lambert et al. 1994; Feunteun et al. 1998).

PIT tags

All eels »200 mm, including silver eels, were marked individu-
ally using PIT tags (Prentice et al. 1990). The PIT tags were in-
jected with a syringe into the general cavity. Induced mortality and
PIT tag rejection were tested according to Prentice et al. (1990),
Haines and Modde (1996), and Baisez (1997). Fourteen percent of
the tags were rejected within an hour after the injection (Parker
1995; Baisez 1997). After this period, tag losses were very low.
Therefore, the cels were kept for at least an hour after tagging be-
fore they were released in the river.

Downstream migration dynamics

A trap was installed on the Pont ¢s Omnes dam; it was designed
to capture every descending eel >200 mm under practically every
flow condition. Daily monitoring was conducted between Septem-
ber 1996 and June 1998 in order to count the number of descend-
ing eels. Each fish was measured, weighed, and the presence of
PIT tags detected using a magnetic detector. Environmental param-
eters (temperature, flow, rainfall, etc.) were measured.

A total of 19 escapement tests were regularly conducted by re-
leasing ezl batches (19-57 fish) at the top of the downstream trap
of Pont es Omnés. The escapements were about 0% except during
a very short period (5 days) when the river flow exceeded
1500 L-s™'. The water overflowed the collecting gutter, permitting
cels to escape. Then the average escapement amounted to 37% (9—
67%). The daily cel catches were corrected for the daily escape-
ment rates.
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Fig. 1. Location and characteristics of the Frémur’s catchment. Open arrows represent batches of two or three river sections sampled
by electrofishing. Circls represent the locations of fyke-net fishing. Bars indicate the locations of major dams. A, Pont Avet reservoir
(2 km from the river mouth); B, Pont es Omnés reservoir (4.5 km from the sea); C, Bois Joli reservoir (6 km from the sea); I, silver

eel trap; 11, Bois Joli dam.

Channel

Population size estimates

Population size was estimated by two means: extrapolation from
Carle and Strub (1978) estimates and the mark-—recapture method.
The average density and biomass estimated in sampled river sec-
tions by electrofishing were extrapolated to the whole stream sur-
face using the Carle and Strub (1978) estimation. The size of the
silver eel stock in the basin was calculated from the size of the to-
tal silver eel run (trap data) and the fraction of the tagged popula-
tion recaptured in the run (recapture data) using

S =N, X n,/m

where S is the size of the silver eel stock, N, is the number of sil-
ver eels tagged, n,, 1s the number of silver eels caught in the trap,
and s is the number of marked silver ecls recaptured in the trap.

Results

Sedentary fraction of the population

The population comprised eels between 60 and 780 mm
(Fig. 2). In both years, a low proportion of elvers (young re-
cently pigmented eels) was observed, confirming the low re-
cruitment of glass eels due to physical obstruction of the
river by major dams (Feunteun et al. 1998). In 1996, the
strength of the 300- to 420-mm size-class seemed to be
higher than in 1997 with, respectively, 40% and only 25% of
the sample. Silver and yellow/silver eel population structure
is dominated by the 300- to 420-mm size-class, which repre-
sents 89% of this category in both years. This size-class 1s
dominated by males (Tesch 1977; Rossi and Colombo 1979,
Adam 1997). The proportion of males was 88.9% in 1996
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Fig. 2. Length histogram of ecls sampled in the Frémur catch-
ment in {g) September 1996 and (5) September 1997. Open bars,
yellow eels (N = 531 in 1996 and N = 538 in 1997); solid bars,
silver eels (W =68 in 1996 and N = 47 in 1997); hatched bars,
vellow/silver ecls (W =17 in 1996 and N = 24 in 1997).
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and 89.3% 1n 1997. Silver and yellow/silver eels represented
13.9% of the sample in 1996 and 11.6% in 1997 There
seems to be a decrease in the silver eel proportion in the
samples during the study period. However, this phenomenon
may be biased by the sampling methodology and needs to be
verified by other means (see Population size estimates sec-
tion above).

During the study period, the densities of all stages re-
mained stable (Table 1), with an average of 0.45 eel'm2
The proportion of silver eels remains stable, with 8.7% in
1996 and 8.9% in 1997. The proportion of yellow/silver eels
did not vary significantly either (2.2% in 1996 and 1997).
Therefore, the proportion of potential breeders (silver and
yellow/silver eels) amounts to roughly 11% of the stock in
both 1996 and 1997.

The average biomass decreased from 21 grm= in 1996 to
17 g'm™ in 1997. This decrease was mainly due to yellow
eels dropping from 15 g'm™ in 1996 to 11 g'm™ in 1997,
None of these changes were statistically significant (Student
t test, p = 0.30). Silver eel biomass represented 5 g'm™=
(23.1% of the stock) in 1996 and 4 g'm™ (23.5% of the
stock) in 1997, these differences being statistically insignifi-
cant (Student’s f test, p = 0.31).

In 1996, a total of 59 silver eels, 17 yellow/silver eels, and
328 yellow eels were PIT tagged (Table 2). In 1997, 22 sil-
ver eels were caught (eight had already been PIT tagged as
yellow or silver eels in 1996 and the remaining 14 were PIT
tagged), 14 vellow/silver eels were tagged (one had been
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tagged the year before), and 106 vellow eels (19.7%) were
tagged (48 had been tagged the year before).

Catadromous migrations

General characteristics

A total of 1333 eels (204 kg) were caught in the down-
stream migration trap (Fig. 3). The number of emigrants was
stable during both seasons: 678 (85 kg) in 1996 and 655
(119 kg) in 1997. The biomass appeared to be 40% higher in
1997 despite a reduced number of eels, indicating an in-
crease in the sizes in 1997 (see below). A very large major-
ity of individuals were silver eels (99%), and only about 1%
were yellow/silver eels. During the 1996 season, 2.2% of the
population were yellow/silver eels and none were yellow/sil-
ver eels in 1997.

The population structures were very similar in the 1996
and 1997 seasons, with size ranges from 290 to 991 mm.
The length—frequency appears to be bimodal (Fig. 3): 300
420 and =420 mm in both years. The first mode represents
73.4% of the population in 1997 versus 80.0% in 1996. All
eels in this size-class are assumed to be males and those
=420 mm to be females (Tesch 1977, Rossi and Colombo
1979, Adam 1997). Therefore, the emigrating eel population
appeared to be dominated by males in the Fréemur catchment
during the study period.

Migration dynamics

Downstream migrations occurred during the whole study
period (Fig. 4), but 84.9% of the migration fluxes occurred
within 7 weeks. Two peaks were observed: the first lasted
4 weeks starting in February 1997, comprising 88.3% of
“1996 season” migrants, and the second lasted 3 weeks start-
ing in April 1998, representing 81.4% of “1997 season”
migrants. Both migration peaks occurred very late in the sea-
son compared with usual migration periods occurring in the
region and were triggered mainly by high water discharges.

Most downstream migration only occurred when the Bois
Joli reservoir was full, allowing water to flow over the dam
(Fig. 4). Acou et al. (2000) showed that once the water
flowed over the dam, other environmental factors such as
flow, atmospheric pressure, rainfall, and lunar phase (Fig. 3)
influenced migration intensity. However, no significant rela-
tionship was found between temperature and migration in-
tensity during the peak, which lasted a too short a time for
this parameter to play a role (Acou 1999). A general model
was developed to predict escapement of silver eels based on

population parameters and environmental conditions (Acou
1999; Acou et al. 2000).

Stock — downstream migration relationship

Stock estimates from electrofishing

During the study period, electrofishing was used to assess
the resident stock of eels, including silver and yellow/silver
eels (Table 1). These eels were assumed to be “candidates
for emigration” during the next season. According to stock
estimates based on electrofishing, a total of 3000 silver eels
and 750 yellow/silver eels were expected in the downstream
trap during the 1996 and 1997 seasons (Table 1). But in fact,
the emigrant silver eel run amounted to 678 silver and
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Table 1. Characteristics of the sedentary fraction of the eel population in 1996 and 1997 estimated by
clectrofishing.
All stages Silver eels Yellow eels Yellow/silver ecls
1996 (N = 30)
Density (no.n2)
Mean 0.46 0.04 0.41 0.01
SD 0.85 0.08 0.81 0.02
Stock (no.) 34 500 3000 30 700 750
Biomass (g-n1?)
Mean 21 5 15 1
SD 46 9 42 3
Stock (kg) 1 575 375 1125 75
1997 (N = 29)
Demnsity (no.mm™)
Mean 0.45 0.04 0.4 0.01
SD 0.43 0.07 0.41 0.02
Stock (no.) 33750 3000 30 000 750
Biomass (g-m™2)
Mean 17 4 11 2
SD 17 8 10 4
Stock (kg) 1275 300 825 150
Note: Stock is the estimation of the population size in the whole catchment in numbers and in kilograms {mean x
water surface of the catchement) and & is the number of sampled stations.
Table 2. Number of PIT-tagged and recaptured eels marked in 1996 and 1997 using electrofishing and fyke nets.
Recapture
Tagging Silver eels Yellow silver eels Yellow eels
EF EF EF EF EF EF
Trap Trap gpring autumn spring autumn  spring autumn
Eel stage Electrofishing period No. 1996 1997 1997 1997 1997 1997 1997 1997 Total
Silver Autumn 1996 59 12 5 2 1 20
Spring 1997 0
Autumn 1997 22 5 5
Yellow/silver Autumn 1996 17 1 1 2
Spring 1997 0
Autumn 1997 14 0
Yellow Autumn 1996 328 1 2 3 6 33 45
Spring 1997 1 1 14 16
Autumn 1997 106 1 1
Total 546 13 12 0 8 0 1 7 48 89

Note: The eels were recaptured either in the catchment (EF) or in the traps (Trap).

yellow/silver eels during the 1996 season and 655 silver eels
during the 1997 season.

Comparison of population structures

Population structures of silver eels sampled in the catch-
ment (electrofishing and fyke nets) were very similar to
those of migrant eels captured in the downstream trap
(Fig. 3). A very slight difference in the size of males oc-
curred, with those of the catchment being 15 mm smaller on
average than those caught in the trap. Also, females were
slightly less represented in the catchment than in the trap.
However, none of the observed differences were statistically
significant, according to Student’s f and Kolmogorov—
Smimov tests (p > 0.93), respectively. Therefore, both ap-
proaches gave a very similar representation of silver eels

population in the catchment, and since the traps constitute an
exhaustive method, we assume that the sampling plan that
we used provides for reliable information on silver eel popu-
lations at the scale of the river system.

Stock estimates using PIT tags

Among the 59 silver eels tagged in 1996, 12 in 1996 and
five in 1997 were found in the downstream trap (Table 2). In
other words, 20.3 % of the candidates for emigration (silver
eels) present in the catchment actually emigrated during the
following migration season. The stock of silver eels in the
total catchment is estimated (Petersen estimate) at 3340 in
1996 and 2885 in 1997. These results are very similar to
those obtained by electrofishing (see Table 1), suggesting
that probably both stock assessment methods are efficient.
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Fig. 3. Comparison of silver ecl population structure caught in
the catchment (river) by clectrofishing and fyke nets in (@) Sep-
tember 1996 and (5) September 1997 and the emigrating silver
eel population {(descending) caught in the downstream trap dur-
ing the subsequent 1996 season {October 1, 1996, to September
9, 1997) and 1997 season (October 1, 1997, to June 1, 1998).
Open bars, silver eels caught in the river (68 and 47 ezls in
1996 and 1997, respectively); solid bars, silver eels caught in the
downstream trap (678 and 655 in 1996 and 1997, respectively).
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Migrating behaviour and mortality

Among the 39 silver eels tagged in 1996, 12 (20.3%) were
found in the downstream trap during the 1996 season (Ta-
ble 2). A total of three were recaptured in the river in 1997,
among them, two were still silver eels and one had lost sil-
ver eel characteristics. During the 1997 season, five of the
eels tagged in 1996 were caught in the downstream trap.
Combined with the two caught in the river at silver eel
stages, at least seven eels (11.9%) remained silver during
more than a year and five (8.5%) emigrated more than
18 months after metamorphosis into silver eels. This means
that 20 eels (33.9%) were recaptured, from which 17
(28.8%) were recaptured in the downstream trap. At the end
of the experiment, the remaining eels were still in the catch-
ment, died, or escaped during floods. Among the 22 silver
eels tagged in 1997, only five (22.7%) were recaptured dur-
ing the following migration season.

Among the 17 yellow/silver eels tagged in 1996, two were
recaptured in the catchment during autumn 1997, one as a
silver eel and the other as a yellow eel. None of the yellow/
silver eels marked in 1996 and in 1997 were recaptured in
the downstream trap the following year. This suggests that
they are in a maturing stage (or regression, since one had
been found as a yellow/silver eel). Therefore, they do not ap-
pear to be real candidates for emigration.

A total of 328 vellow eels were tagged in 1996, One was
captured the same year as a silver eel in the downstream
trap, suggesting a rapid metamorphosis. Two were caught in
the downstream trap during the following season. In the
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catchment, 42 eels were recaptured, including 39 yellow eels
(93%) and three silver eels (7%). In autumn 1997, 106 yel-
low eels were tagged. One was recaptured a few days later.

Discussion

The present study permitted the charactenisation of the eel
stock in the Frémur catchment, showing that silver eels rep-
resented almost 10% of the sedentary population. We as-
sume that this percentage is representative of short and
obstructed rivers, but extrapolation to other systems should
be considered carefully according to local environmental
conditions and population parameters.

The sampling was conducted in September in both years,
when most silvering eels have already started or finished
their metamorphosis (Tesch 1977; Fontaine 1994). There-
fore, it was possible to obtain reliable information on the
size (3000 silver eels), length ratio, and sex ratio (85%
males) of the silver eel population in the whole river svstem.
The silver eel stock present in the river before emigration
was estimated at 3340 in 1996 and 2885 in 1997. Results
were similar to those obtained by electrofishing (3000 silver
eels in both years), suggesting that both methods are reliable.

The characteristics of the resident stock were compared
with downstream migration data collected at the trap. The
basic question was “is it possible to predict the downstream
migration fluxes from quantitative data about the sedentary
fraction of an eel population and from environmental param-
eters?”

Around 20% of the eels identified as silver eels migrated
during the following year, as soon as favourable environ-
mental conditions occurred. The quite stable ratio that was
observed in both years is probably due to stable population
parameters and to favourable migration conditions that oc-
curred sometime in both vears. At least 3% stayed in the
river where they were found the next year during electro-
fishing and 1.5% recovered yellow eel characteristics. Re-
covery of yellow eel characteristics has previously been
described (Lee 1979). Almost 9% of the eels stayed an extra
year in the catchment and finally emigrated. Therefore, the
fate of the 66% of the silver eels that were not recaptured is
unknown. Several hypotheses can be postulated. Firstly, our
sampling effort failed to recapture the marked eels (only
2.5% of the river length sampled), suggesting that they were
still dwelling somewhere in the river, subsequent sampling
campaigns should enable us to understand the fate of these
eels. Secondly, eels may escape {rom the downstream trap
during the migration peak. Roughly 37% of escapement oc-
curred when the flow exceeded 1500 L-s7'; some of the
tagged eels may have escaped then, but this only concerns at
most 2% of the silver eels. Thirdly, the silver eel stage was
not defined correctly by macroscopic criteria, suggesting
that migration behaviour is acquired at the end of the
silvering metamorphosis, which itself probably lasts several
months. This is confirmed by the fact that none of the
yellow/silver eels were found in the downstream traps. It
also indicates that a silver eel index is needed to correctly
assess the size of the “migration candidate” population.
Fourthly, natural mortality might have reduced the tagged
population. Usually, high eel mortality 1s rather low in “nat-
ural populations,” about 5-10%-year™ (e.g., Adam 1997). In
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Fig. 4. Weekly trends of silver ecl emigration intensity between October 1996 and June 1998 and corresponding water levels in Bois
Joli Lake located 6 km from the sea. Bars, weekly catch in the trap; lines, water level in the reservoir.
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the Fréemur, fishing pressure is low (no professional fishery,
while anglers mainly focus on cyprimids, esocids, or
percids), predation mortality is low because there are few
cormorants or herons, and no massive mortality related to
eutrophication has been observed (E. Feunteun, unpublished
data). Lastly, anthropogenic mortality due to the manage-
ment of Bois Joli dam has to be considered. Emigration is
only possible once the reservoir is full and the water spills
over the discharge weirs. The rest of the time, a minimal wa-
ter flow 1s controlled by pipes. Emigrant silver eels are prob-
ably forced to go through them, but they are killed by
pressure at the outlet. A study has just begun to determine
this mortality factor. Preliminary results show that about
12% of the descending silver eels are probably killed be-
cause of the pipes (E. Feunteun et al., unpublished data).
This is consistent with mortality caused by passage through
turbines, which ranges between 5 and 100% according to
Berg (1987) and Langon and Dartidelongue (unpublished).?

The current study confirmed the influence of various envi-
ronmental parameters (river discharge, rainfall, atmospheric
pressure, temperature, moon phase, etc.) on the emigration
dynamics (e.g., Tesch 1977, Haraldstad et al 1985;
Vollestadt et al. 1986). However, the influence of dam man-
agement overruled environmental factors: emigration was
impossible until the reservoir was full and water overflowing
permitted eels to slide down the 14-m-high weir. The reser-
voir overflowed quite late in both seasons (February 1997
and April 1998), provoking important delays in the migra-
tion peaks compared with nonobstructed rivers (Tesch 1977,
Vollestadt et al. 1986). Although silver eels are known to de-
lay emigration by up to a whole year until favourable condi-

tions occur (Vollestadt et al. 1994), the consequences of
such a delay on breeding success remain unknown. We as-
sume that if the silver eels do not feed during that period,
their fat content will obviously diminish, compromising mi-
gration and breeding success. The obstructions due to hy-
draulic works on downstream migration have rarely been
looked at, despite the probably important damage that they
cause to the eel stocks by reducing breeder escapement from
continental waters (Fontenelle et al. 1997). Once the dam was
full, downstream migration was triggered by flow increases.
After the flow peak, rainfall and (or) low atmospheric pres-
sure may have influenced the migration intensity.

In conclusion, the results of our study were obtained dur-
ing a period that was too short to provide for a reliable
model of the stock—emigration relationships. However, this
approach needs to be conducted at least on the mean term to
see the effects of unfavourable environmental conditions on
migration dynamics. Indeed, during the study period, the
conditions permitted emigration, even if a delay in the mi-
gration peaks was observed. But how would the silver eel
population react to dry weather conditions as observed be-
tween 1989 and 19917

The Frémur is very much like a wide range of small
catchments of western France, and therefore, the results
could eventually be extended to define a regional escape-
ment index without actually measuring escapement every-
where. However, downstream migration dynamics probably
vary according to the catchment’s size, habitat index, geo-
graphic situation, etc., since such parameters are known to
influence sex ratio, population structure, and size. Thus,
such an approach needs to be conducted at the Huropean and

2‘La.n‘.c:,ron, M., and Dartidelongue, J. 1997. La dévalaison des anguilles (dnguilla anguiila 1..) argentées — test de deux dispositifs de dévalaison
a la centrale hydroélectrique EDF d’Halsou (Nive, Pyrénées Atlantiques). 1996. Revue bibliographique.
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Fig. 5. Emigration intensity and water flow during the migration peak in the 1997 season (N = 599 silver eels). Bars, daily catches;
lines, environmental measures: (2) water flow, (b) rainfall, and (¢) atmospheric pressure.
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North African level to choose a range of representative
aquatic continental systems and to define a European silver
eel breeder escapement index based on stock characteristics
and extrinsic environmental parameters. Such a methodol-
ogy is required to start reliable monitoring of the species, as

recommended by ICES/EIFAC working group on eels
(Monarty and Dekker 1997). This 1s the first step in defining
a stock (breeder escapement) — recruitment (subsequent
glass eel immigration) relationship, which is needed to de-
velop a reliable sustainable management policy for the spe-
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cies. Moreover, this kind of approach is important in
understanding the implementation of management measures
to mitigate impact of dams on silver eel escapement from
riverine systems.
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Addenda : Discussion de la partie 1V.1.1.

Caractérisation de la fraction sedentaire

Dans la présente partie, la caractérisation du stock d'anguilles du Frémur a permis de montrer
que les anguilles argentées représentent en moyenne sur la période 1996-2004, 5,89 + 3,57 %
de la population sédentaire (Tableau 1). La variabilité interannuelle de la proportion
d'anguilles argentées est importante (min = 1,32% en 2001 et max = 13,17% en 1996)
probablement en raison de la variabilité des conditions environnementales locales et des
parameétres de populations. Vollestad et al. (1986) ont suggéré que la température de I'eau
pouvait agir sur le phénomene d'argenture. Cette hypothése sera testée en analysant I'influence
des régimes thermiques du printemps et de I'été sur le taux d'anguilles argentées observés
chaque année dans la population au cours de nos échantillonnages.

Estimation du nombre d'anguilles argentées a I'échelle du bassin versant

Sur la période 1996-2003, notre échantillonnage a été mené en Septembre quand les anguilles
arrivent au terme du phénomeéne d'argenture (Tesch, 1977 ; Fontaine, 1994). Ainsi, notre
approche permet d'obtenir des informations sur le nombre d' anguilles argentées en place dans
le bassin versant. Dans ce but, deux méthodes indépendantes ont été utilisées. La premiere
consiste a extrapoler les densités moyennes annuelles d'anguilles argentées a I'ensemble du
bassin versant, tandis que la seconde (méthode de Petersen) est basée sur les taux de
recaptures obtenus par le marquage PI1T-tags d'anguillles argentées marquées en Septembre et
recapturées dans I'année en dévalaison (voir Feunteun et al., 2000 pour plus de détails). Avec
la premiere méthode, le nombre d'anguilles argentées estimé a I'échelle du bassin versant du
Frémur est en moyenne 1620 + 930 ind. avec une chute significative du nombre annuel
d'anguilles argentées observées en Septembre 1996 et 2003 (max = 3310 ind. en 1996 et min
= 800 ind. en 2003; Pearson r = -0,73 ; p < 0,05). Les estimations annuelles d'anguilles
argentées obtenues selon les deux méthodes indépendantes sont corrélées significativement
(Pearson r = 0,88 ; p < 0,01), suggérant que nos estimations d'anguilles argentées a I'échelle

du bassin versant du Frémur sont fiables (Figure 1).
Comparaison des fractions d'anguilles argentées sédentaires et migrantes

L'examen des structures de taille montre qu'il existe pour une majorité d'années (66,7%) des
différences significatives des structures de tailles des anguilles argentées capturées en
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automne (péche électrique et verveux) et dans le piege de dévalaison du Pont es Omnes
(Figure 2). La figure 3 montre que les anguilles argentées males sont largement dominantes
dans la fraction sédentaire (86,2 + 8,6% en moyenne sur la période 1996-2004, min = 67,7%
en 2003 et max = 97,7% en 2001) comparativement a la fraction migrante (61,9 + 9,7% en
moyenne sur la méme période, min = 43,9% en 2002 et max = 76,7% en 1996). Le piege de
dévalaison est une méthode exhaustive dans le sens ou il capture toutes les anguilles argentées
quelques soient leur zone de croissance. Ainsi, il semble que I'échantillonnage des anguilles
sédentaires, principalement axé sur les zones lotiques (< 1 m de profondeur), sous estime la
proportion d'anguilles femelles, prédominantes dans les zones profondes (Laffaille et al.,
2003).

Taux de dévalaison annuel entre fractions sédentaire et migrante

Le marquage individuel par PIT-tags nous permet d'estimer chaque année le taux de
dévalaison, c'est-a-dire la proportion d'anguilles de la fraction sédentaire marquées en
Septembre qui migrent dans I'année. Nos résultats montrent que sur les 59 anguilles argentées
recapturées dans lI'année en dévalaison sur la période 1996-2004, une majorité a été marquée
au stade argenté dans la fraction sédentaire (89,8%, N = 53 ind.), tandis que 8,5% (N =5 ind.)
et 1,7% (N = 1 ind.) ont été marquées aux stades jaune/argenté (i.e. j/ag ou en cours

d'argenture) et jaunes respectivement (Tableau 2).

Une variabilité importante du taux de dévalaison annuel des anguilles argentées est observée
puisqu'il varie entre 0% en 2001 et 100% en 1999 (Figure 4). En moyenne sur la période
1996-2004, 29,2 + 21,9% des anguilles caractérisées argentées dans la fraction sédentaire
migrent dans lI'année. Cette estimation ne tient pas compte de I'année 1999 en raison des
effectifs faibles observés (N = 1) (Tableau 2). 3,1 + 5,4% différent leur migration d'une année
avant d'étre capturés dans le piége de Pont es Omnes (Tableau 2) et 1,7 + 3,6% est recapturé
I'année suivante dans la riviére au stade argenté (Tableau 3). Ainsi, le devenir de 66% des
anguilles argentées marquées n'est pas connu. Les hypothéses avancées dans larticle de
Feunteun et al. (2000) seront reprises ici et étayées ou non a la lumiere des résultats obtenus
sur la période 1996-2004.

v" Feunteun et al. (2000) suggerent que les critéres macroscopiques qu'ils ont utilisés

(couleur de la livrée et index oculaire) ne définissent pas correctement le stade argenté. Cette
méthode (cf. Feunteun et al., 2000 pour plus de détails) peut en effet &tre subjective dans le
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sens ou elle laisse une part importante a I'expérience de l'observateur. A partir de Septembre
2002, la caractérisation de l'argenture a éte réalisée selon la méthode standardisée de Acou et
al. (2005) (cf. partie 11.2.1.). Les taux de dévalaison d'anguilles argentées obtenus selon les
deux méthodes en 2002 et 2003 ne sont pas significativement différents (Figure 4 ; Test du 0?2 ;
p > 0,05). Ce résultat suggére que la variabilité ainsi que la valeur des taux de dévalaison
observés entre 1996 et 2004 ne sont pas imputables a des problémes de caractérisation de

I'argenture.

v Il est probable que notre effort d'échantillonnage limité, puisque les 30 stations
lotiques (< 1 m de profondeur) échantillonnées chaque année ne représentent que 2,5% du
linéaire total du Frémur, ne nous a pas permis de recapturer les anguilles argentées marquées.
Comme nous l'avons mentionné auparavant, 1,7 + 3,6% des anguilles argentées marquées
sont recapturées l'année suivante dans la riviére. Ce taux de recapture est nul aprés deux
années et plus (Tableau 3). Ce résultat suggere ainsi que les anguilles argentées marquées ont

quitté les zones lotiques et/ou qu'elles sont mortes.

v' Les différents types de mortalité ont pu réduire le nombre danguilles argentées
marquées. Dans les populations non exploitées, les mortalités naturelles sont relativement
faibles puisqu'elles varient entre 5 et 20% par an selon Adam (1997). Une estimation de ce
taux de mortalité naturelle dans le bassin versant du Frémur confirmera ou non cette
hypothése (cf. partie 1V.1.b). De méme, les mortalités par péche des anguilles sont faibles
puisqu'il n'existe pas de pécherie professionnelle dans le Frémur et les pécheurs amateurs
ciblent principalement les cyprinidés, brochets, sandres et percidés. La mortalité par prédation
est probablement faible puisque les cormorans et hérons, prédateurs potentiels de I'anguille
(Adam, 1997), sont peu nombreux dans la zone du Frémur. Enfin, les mortalités anthropiques
liées a la gestion du barrage du Bois Joli doivent étre considérées. En effet, la migration
d'avalaison n'est possible que si la retenue du Bois Joli est pleine et que I'eau surverse au
dessus du barrage (cf. partie 111.1.). Le reste du temps, un débit minimal est contr6lé par une
vanne de débit réservé. Une étude réalisée en 1998 et 1999 a montré que les anguilles
argentées qui empruntaient cette voie de passage, représentant entre 3 et 12% du flux
d'anguilles migrants, subissaient un taux de mortalité de 11% en raison des variations rapides
de la vitesse dans les conduites (de 0,10 m.s™ & 9,00 m.s™), de I'abrasion contre les parois et

de la structure agressive de la vanne type "papillon" (Legault et al., 2003). Ainsi, les
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mortalités liées au passage dans la vanne de débit réservé ne concerneraient au maximum que

1% anguilles argentées marquées sur la période 1996-2004.

v Les anguilles argentées marquées ont pu échapper du piége du Pont es Omnes, c'est-a-
dire qu'elles ont franchi le piége sans étre capturées pendant les pics de migration. Cependant,
des tests réalisés au piege de dévalaison du Pont es Omnes ont montré qu'environ 37% des
échappement avaient lieu quand le débit était supérieur & 1500 I.s, ce qui ne concerne que

2% des anguilles argentées.

v Une derniere hypothese concernant l'influence de I'aménagement du Frémur sur la
dynamique migratoire des anguilles argentées peut étre avancée. Dans les rivieres non
aménagées, la migration des anguilles argentées démarre généralement avec les premieres
crues automnales (Frost, 1950 ; Lowe, 1952 ; Deelder, 1984 ; Vollestad et al., 1986 ; Jonsson,
1991). Dans le Frémur, ces premiéres crues automnales contribuent avant tout au remplissage
de la retenue du Bois Joli et a sa surverse (cf. partie I11.1.). Dans le méme temps, elles
provoquent probablement une accumulation d'anguilles migrantes issues des zones amont du
Frémur qui restent bloquées dans la retenue jusqu'a I'ouverture des voies de migration. Une
relation linéaire négative entre le taux de dévalaison des anguilles argentées et le temps qui
sépare la premiére crue automnale du pic de captures maximales hebdomadaire d'anguilles
argentées au piege de dévalaison a été observée (Figure 5). Cette tendance n'est pas
significative, probablement en raison du faible nombre d'années dont nous disposons, mais
reste cependant tres proche du seuil de significativité (p = 0,07). Ce résultat qui reste a
confirmer dans l'avenir, suggérerait que la synchronisation des crues automnales avec
I'ouverture des voies de migration par la surverse de la retenue du Bois Joli favorisent la
migration d'avalaison des anguilles argentées. A l'inverse, quand la phase de remplissage de la
retenue est lente, la retenue du Bois Joli agirait comme un ‘cul-de-sac' qui bloquerait une
proportion importante d'anguilles argentées (cf. partie I11.1.). Plusieurs travaux ont confirmé
que les obstacles pouvaient engendrer des sédentarisations temporaires ou des arréts de
migration des anguilles argentées (Behrmann-Godel & Eckmann, 2003 ; Durif et al., 2003).
La vidange décennale de la retenue du Bois Joli qui doit avoir lieu prochainement sera
I'occasion pour nous de mettre en place un protocole d'échantillonnage spécifique dans le but

de tester cette hypothése.

Prédiction du nombre d'anguilles argentées migrantes
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Une prédiction du nombre d'anguilles argentées attendues dans le piége de dévalaison du Pont
es Omnes a eté réalisée en multipliant les effectifs d'anguilles argentées estimés chaque année
dans le bassin versant par le taux de dévalaison annuel observés grace au marquage/recapture
(Figure 6). Une corrélation significative est observée entre les effectifs prédits et observés
chaque année dans le piége de dévalaison (Pearson r = 0,88 ; N = 8 ; P < 0,01) suggérant que
notre méthode permet de prédire le nombre d'anguilles argentées qui va migrer chaque année

a partir de I'examen de la population en place a la fin de I'été.

Conclusion

Nous avons testé dans cette partie I'approche développée initialement par Feunteun et al.
(2000) pour les petits bassins versants qui a pour but de prédire le nombre d'anguilles
argentées qui va migrer chaque année a partir de I'examen de la population en place a la fin de
I'été. Les résultats obtenus sur une période de 8 années valident clairement cette approche,
notamment pour la prédiction des effectifs d'anguilles argentées migrants chaque année.
Néanmoins, des écarts sensibles de la structure (taille et sex-ratio) des anguilles argentées
sédentaires versus migrantes ont été observées en raison de la difficulté d'obtenir une image
fiable de la population dans les zones profondes ou les anguilles femelles prédominent
(Laffaille et al., 2003). Dans le contexte de bassin versant aménage comme le Frémur, nous
préconisons donc d'augmenter de maniére significative I'effort de péche dans les retenues en
utilisant la technique des E.P.A. (Echantillonnages Ponctuels d’Abondance) particuliérement
adaptée a I'échantillonnage dans ce type d'habitat (Nelva et al., 1979 ; Lucas & Baras, 2000).
De plus, la variabilité des taux de dévalaison annuels d'anguilles argentées observée sur la
période 1996-2003 rend difficile leurs extrapolations dans d'autres sites puisqu'ils sont
probablement dépendant des conditions hydrologiques annuelles et du degré d'aménagement
des sites étudiés. Nous avons débuté un programme de marquage/recapture dans le bassin
versant de I'Oir (Affluent de la Selune, Basse-Normandie). Le continuum fluvial de cet
affluent dont la superficie avoisine les 90 kmz2 est vierge de tout barrage. Ainsi, I'hypothése de
I'influence du degré d'anthropisation des riviéres sur la dynamique de la migration d'avalaison
et particulierement du taux de dévalaison annuel des anguilles argentées pourra étre testée.
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Voir la Bibliographie générale
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Addenda : Résultats sur la période 1996-2004 - (Figures)
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Figure 1. Estimation du nombre d'anguilles argentées sedentaires a I'échelle du bassin versant
du Frémur. Les courbes avec triangle plein et carré vide représentent les estimations
d'anguilles argentées selon les méthodes d'extrapolation des densités et Petersen

(marquage/recapture) respectivement.
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Figure 2. Structures de taille des anguilles argentées capturées dans la fraction sédentaire en automne (péche électrique et verveux) et en
migration d'avalaison dans le piége du Pont es Omnes. Histogrammes blancs = Stock ; histogrammes noirs = Dévalaison. Niveaux de

significativité du test de Kolmogorov-Smirnov (KS) : ns = non significatif ; * : p<0,05; **: p< 0,01 et ***: p < 0,001.
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Figure 3: Proportion d'anguilles argentées méales observée dans la fraction sédentaire (péche
électrique et verveux) et en migration d'avalaison dans le piege de dévalaison du Pont es

Omnes. Histogrammes blancs = Stock ; histogrammes noirs = Dévalaison.
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Figure 4: Taux de dévalaison des anguilles caractérisees argentées marquéees en automne et
recapturées en devalaison dans I'année. La courbe avec points vides correspond a la méthode
de caracterisation de I'argenture de Feunteun et al. (2000) ; celle avec les carrés pleins fait
référence a celle de Acou et al. (2005). Le taux de dévalaison obtenu en 1999 n'est basé que

sur une seule anguille marquee.
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Figure 5: Relation entre le taux de dévalaison annuel des anguilles caractérisées argentées
marquées en automne et recapturées argentées en dévalaison dans lI'année (Tge, €n %) et
intervalle de temps (en semaines) entre la premiére crue automnale (débit moyen
hebdomadaire > 0,21 m*.s™) et les captures maximales hebdomadaires d'anguilles argentées
observées au piege de dévalaison du Pont es Omnes sur la période 1996-2003 (régression
linéaire : Tgey = -4,3 x Temps + 65,8 ; R2%justs = 0,34 ; P = 0,07 ; N = 8).
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Figure 6: Evolution annuelle des effectifs prédits et observés d'anguilles argentées migrantes

sur la période 1996-2004.
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Addenda : Résultats sur la periode 1996-2004 - (Tables)

Tout stade Argenté Jaune Jaune/argenté
1996 (N = 26)
Densité (nb.m?2)

Moyenne 0,35 0,05 0,29 0,01
Ecart-Type 0,32 0,08 0,28 0,02
Stock (nb) 26097 3438 21889 771

1997 (N = 26)
Densité (nb.m?)

Moyenne 0,48 0,04 0,43 0,01
Ecart-Type 0,43 0,07 0,42 0,02
Stock (nb) 36374 2990 32481 904

1998 (N = 27)
Densité (nb.m?)

Moyenne 0,31 0,01 0,28 0,01
Ecart-Type 0,39 0,02 0,39 0,02
Stock (nb) 23030 1117 20984 929

1999 (N = 31)
Densité (nb.m2)

Moyenne 0,33 0,02 0,31 0,01
Ecart-Type 0,38 0,03 0,35 0,02
Stock (nb) 24851 1181 22904 766

2000 (N =29)
Densité (nb.m2)

Moyenne 0,40 0,02 0,36 0,01
Ecart-Type 0,49 0,04 0,47 0,01
Stock (nb) 29783 1758 27309 716

2001 (N =30)
Densité (nb.m2)

Moyenne 0,45 0,01 0,43 0,01
Ecart-Type 0,72 0,02 0,70 0,02
Stock (nb) 33407 439 31910 1058

2002 (N = 29)
Densité (nb.m2)

Moyenne 0,33 0,02 0,31 0,00
Ecart-Type 0,42 0,04 0,40 0,00
Stock (nb) 24652 1417 23204 31

2003 (N = 29)
Densité (nb.m?)

Moyenne 0,44 0,01 0,42 0,00
Ecart-Type 0,70 0,03 0,68 0,01
Stock (nb) 32789 1026 31552 212

Tableau 1: Caractéristiques de la fraction sédentaire d'anguilles de Septembre 1996 a
Septembre 2003 estimées par péche électrique. Le nombre de stations échantillonnées pour

chaque campagne est indiqué entre parentheses.
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MARQUAGE RECAPTURE
Dev 1996 Dev 1997 Dev 1998 Dev 1999 Dev 2000 Dev 2001 Dev 2002 Dev 2003 Dev 2004
Maturité Nb MP jlag ag jlag ag jlag ag jlag ag jlag ag jlag ag jlag ag jlag ag jlag ag Total
Période
j 328 0 1 0 2 1 10 0 11 1 5 0 0 0 3 0 6 0 4 44
Automne 1996  j/ag 17 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
ag 59 0 12 0 5 0 2 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 19
j 106 0 0 0 1 0 3 0 3 0 1 0 0 0 0 0 0 8
Automne 1997 jlag 14 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 2
ag 22 0 5 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 5
i 71 0 0 0 3 0 1 0 0 0 1 0 0 0 0 5
Automne 1998 jlag 36 0 1 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 2
ag 25 0 7 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 7
j 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 1
Automne 1999  j/ag 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
ag 1 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1
j 100 0 0 1 3 0 6 0 3 0 4 17
Automne 2000 jlag 13 0 1 0 1 0 0 0 0 0 0 2
ag 40 1 17 0 0 0 0 0 0 0 0 18
j 69 0 0 0 0 0 2 0 0 2
Automne 2001 jlag 27 0 0 0 0 0 0 0 0 0
ag 10 0 0 0 1 0 0 0 0 1
j 59 0 0 0 3 0 2 5
Automne 2002 jlag 0 0 0 0 0 0 0 0
ag 19 0 4 0 0 0 0 4
i 66 0 0 0 2 2
Automne 2003 jlag 3 0 3 0 0 3
ag 10 0 7 0 0 7
i 0 0 0 0
Automne 2004 jlag 0 0 0 0
ag 0 0 0 0
Total 0 13 0 12 1 21 0 20 2 28 1 5 0 16 0 24 0 12 155

Tableau 2: Nombre d'anguilles marquées et recapturées aux PIT-tags entre 1996 et 2004 (méthode de caractérisation Feunteun et al., 2000).

Rq: aucune anguille jaune n'a été capturé dans le piége de dévalaison.
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Recapture

Marquage
Année Nb 1997 1998 1999 2000 2001 2002 2003 2004 total
1996 59 1 0 0 0 0 0 0 0 1
1997 22 0 0 0 0 0 0 0 0
1998 25 0 0 0 0 0 0 0
1999 1 0 0 0 0 0 0
2000 40 0 0 0 0 0
2001 10 1 0 0 1
2002 19 0 0 0
2003 10 0 0
total 1 0 0 0 0 1 0 0 2

Tableau 3: Nombre d'anguilles argentées marquées et recapturées par PIT-tags en Septembre
1996-2004 en péche électrique et filets verveux.
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IVV.1. Production en quantité a I'échelle d'un bassin versant: le cas du

Frémur

IV.1.2. Relation Recrutement/Dévalaison : approche
préliminaire de la dynamique de la sous population

d'anguilles du Frémur,

Introduction

La dynamique d'une population vise a décrire I'évolution temporelle de son abondance. Elle
doit donc tenir compte de l'arrivée et du départ des individus, ainsi que de la mortalité. Cette
dynamique peut se définir selon deux axes principaux : son état et son évolution. Trois
parametres servent a décrire I'état d'une population: son abondance, sa distribution et sa
composition en cohortes (Beverton & Holt, 1957). Ces trois eléments permettent d'acquérir
des connaissances sur l'age des individus ainsi que sur leurs migration a l'intérieur d'un
hydrosysteme. Ils permettent alors de décrire I'évolution de la sous population. Dans le cas de
I'anguille, le choix du type de modeéle est restreint, la plupart nécessitant de I'information sur
la phase reproductrice de I'espéce. Des modeles de type rendement par recrues adaptées a
I'anguille (Gascuel & Fontenelle, 1994), qui visent a exprimer le rendement d'anguilles
argentées par recrues de juvéniles d'anguilles dans un hydrosystéeme donné, peuvent alors étre
envisagés. lls permettent a terme de comprendre la dynamique de la sous population a
I'échelle d'un bassin versant.

Dans cette étude, nous analyserons les caractéristiques (effectifs, tailles et ages) des flux
migratoires (Recrutement et Dévalaison). Une évaluation du "taux de disparition” de la sous
population d'anguilles du Frémur sera réalisée a partir de I'analyse des anguilles sédentarisées
(i.e. totalement recrutées), constituant le Stock du bassin versant. L'intégration de ces
parameétres (immigration, émigration puis mortalité) nous permettra une modélisation
préliminaire de la dynamique de la sous population d'anguilles a I'échelle du bassin versant du
Frémur. L'échelle spatiale considérée est bornée a I'aval par le piege de dévalaison du Pont es
Omnes et a I'amont par les zones proches de la source. L'échelle temporelle qui doit tenir
compte du cycle continental de I'espece, a été fixée a 7 années (de 1997 a 2003). Au cours de
cette période, les caractéristiques des anguilles (effectifs, tailles et ages) sont en effet

disponibles pour les trois écophases étudiées (Recrutement, Stock et Dévalaison). Notre
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objectif final est de tenter de répondre a la question suivante : dans le bassin versant du

Frémur, N recrues fluviales produisent combien d'anguilles argentées et en combien de temps
?

Matériels et méthodes

Captures des anguilles migrantes

Recrues

L'échantillonnage des anguilles en montaison a été réalisé au niveau des deux barrages du
Pont es Omnes et du Bois Joli, situés respectivement a 4,5 km et 6 km de la limite tidale, qui
ont été aménagés de passe-piéges a anguilles. L'échantillonnage est réalisé de maniére a
caractériser chaque année les effectifs totaux et structures (taille et &ge) des anguilles
migrantes. Comme nous l'avons vu dans la partie 1.2, les captures d'anguilles réalisées dans la
passe-piege du Pont es Omnes ne renseignent que partiellement sur le nombre et la taille des
individus qui ont réellement franchi cet obstacle. De plus, une proportion d'anguilles se
sédentarise dans la retenue du Pont es Omnes sans jamais atteindre les zones situées a I'amont
du Bois Joli. Ces éléments nous ont conduit a ne considérer que les captures d'anguilles
réalisées au niveau de la passe-piege du Bois Joli, dont I'efficacité est totale (cf. partie 1.2).
Ainsi, les captures totales observées au niveau de cette passe-piége nous permettent de
caracteriser ce qui est réellement recruté chaque année dans le systéme.

La période d'étude a débuté le 1° Janvier 1997 et s'est terminée le 31 Décembre 2004. Au
cours de la période d'étude, 824 séances de piégeage ont été réalisées avec une duree de
piégeage qui varie de 1 a plus de 15 jours (Figure 1). Au bilan, la durée moyenne entre deux
piégeages est de 3,5 + 3,1 jours. Pendant les pics de migration (qui débutent généralement en
avril et se termine en aoQt, cf. partie 1.1.), la passe-piege est généralement relevée tous les
jours. Lors de chaque séance de piégeage, toutes les anguilles capturées sont anesthésiées a
I'Eugénol et leurs tailles mesurées au millimétre pres. Quand les captures sont importantes (>
2 Kkg), des échantillonnages sont realisés pour les anguilles < 200 mm de maniére a
reconstituer les nombres totaux et tailles des anguilles capturées. Ces échantillonnages
représentent environ 11% des séances de piegeage. Les anguilles > 200 mm sont toujours
dénombrées et mesurées individuellement. Les anguilles sont remises a I'eau a I'amont du

barrage.
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Figure 1. Fréquence des intervalles (en jours) entre deux séances de piégeage des passes-
pieges du Bois Joli (Recrutement) et du Pont es Omnes (Dévalaison) entre le 1% Janvier 1997
et le 31 Décembre 2004.

Dévalaison
Le suivi du piége de dévalaison du Pont es es Omnes (cf. matériel et méthodes général pour
plus de précisions sur les caractéristiques de ce piége) a pour but d'obtenir chaque année la
structure (age et taille) des anguilles argentées partant du systéme et d'en déterminer
I'abondance. La période d'étude a démarré le 1% Janvier 1997 et s'est terminé le 31 Décembre
2004. Au cours de la cette période, 1246 séances de piégeage ont été réalisées avec une duréee
de piégeage qui varie entre 1 et 10 jours (Figure 1). La durée moyenne entre deux piégeages
est de 2,5 £ 1,4 jours. Pendant les pics de migration qui ont lieu entre les mois de Novembre
et Avril (cf. partie 111.1. pour plus de détails), le piége de dévalaison est relevé tous les jours.
Toutes les anguilles capturées ont été anesthésiées a I'Eugénol et leurs tailles mesurées au

millimetre pres. Les anguilles sont remises a I'eau a I'aval du barrage.
Captures des anguilles sédentaires dans les zones lotiques (Stock)
Dans les zones peu profondes, la sous-population d'anguilles du Frémur a été échantillonnée

par péche électrique au mois de Septembre des années 1997 a 2004 (voir partie 11.1. pour plus
de déetails sur la localisation des stations). Sur cette période, environ 28 stations de 30 metres
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(227 au total) ont été échantillonnées chaque année, ce qui représente de 2,0 a 2,5% du
linaire total de la riviere. Le nombre de stations échantillonnées ainsi que le protocole (voir
Matériel et méthodes général pour plus de détails sur le protocole de péche électrique utilisé)
qui sont les mémes sur la période d'étude, assurent un effort d'échantillonnage constant. Ces
stations lotiques (largeur moyenne = 2,2 + 0,9 m et profondeur moyenne maximale = 0,5 +
0,2 m) sont localisées dans le cours principal entre la téte de la retenue du Bois Joli (8,4 km de

la limite tidale) et les zones proches de la source (17,0 km de la limite tidale).

Détermination du sexe des anguilles argentées

La détermination du sexe d’un échantillon de 130 anguilles argentées (tailles min/max : 319-
794 mm) capturées dans le piege de dévalaison entre 2002 et 2004, a été réalisée. Le sexe est
déterminé par observation macroscopique des gonades paires, selon les critéres décrits par
Syrski (1976) pour les males, par Colombo et al. (1984) pour les femelles, bien que cette
méthode soit encore soumise a controverses (Van De Wijdeven, 1990). En effet, I’utilisation
des méthodes histologiques fines met en évidence I’existence de stades intermédiaires,
comportant des cellules caractéristiques des deux sexes, a différents stades de maturation; ces
cas d’hermaphrodisme ponctuel semblent rendre réversible la différenciation sexuelle.
Cependant, dans notre cas, I’observation macroscopique apparait fiable puisqu’elle s’applique
a des anguilles adultes (argentées males et femelles) qui présentent des gonades différenciées
(Colombo et al., 1984). Les femelles présentent une gonade rubanée se développant au fur et
a mesure de la croissance. La gonade méle se présente comme un filament aplati comportant
des structures lobulées. Dans le but de faciliter la "révélation” des gonades par "coagulation”

de leur albumen, nous avons imbibé la surface des tissus d’alcool a 90°.

Estimation de I'age

Pour chaque écophase, I'estimation de I'dge a été réalisée par otolithométrie grace a I'examen
des sagitta d'otolithes. Elle est basée sur le dénombrement et I'interprétation des annuli hyalins
postérieurs au nucleus (Mounaix, 1992). L'4ge est exprimé en nombre d'années de vie
continentale, correspondant au nombre d'annuli observé sur I'otolithe (Mounaix, 1992). Ces
estimations de I'dge ont été validées par le croisement des informations obtenues par le
marquage de masse a la calcéine et le marquage individuel par PIT-tags (Guillouét et al.,
2005). L'estimation de I'age des anguilles en montaison a été réalisée sur 75 individus
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(intervalle de taille : 77 mm - 310 mm) capturés en 1998 dans la passe-piege du Bois Joli. Les
otolithes de 681 anguilles sédentaires (intervalle de tailles : 69 mm et 434 mm) ont été
analysés. 29,5% des anguilles sédentaires ont été capturés en Septembre 1999, 34,1% en
Septembre 2000, 24,2% en Septembre 2001 et 12,2% en Septembre 2002. L'estimation de
I'dge des anguilles en dévalaison a été réalisée sur 88 anguilles argentées (intervalle de tailles :
320 mm - 794 mm) capturées dans le piége de dévalaison du Pont es Omnes en 2001 (18,2%),
2002 (27,3%) et 2003 (54,5%).

Elaboration des clés age-longueur

Les clés age-longueur ont été élaborées pour chacune des écophases (Recrutement, Stock et
Dévalaison) a partir de I'ensemble des individus d'age connu. Elles ont pour but de convertir
les effectifs totaux capturés chaque année dans le Frémur en effectif par classe d'age. La clé
age-longueur repose sur une hypothése de distribution gaussienne des tailles aux différents

ages (Adam, 1997). Trois étapes sont nécessaires pour construire cette clé :

- Calcul a chaque age a de la taille moyenne (u,) et I'écart type (o,) qui S'y rapporte

- Calcul des valeurs de loi normale (Na (Ha; 6a)) par age pour chaque centre de classe
de longueur

- Elaboration de la clé age-longueur : calcul du pourcentage de présence d'anguille
d'age a pour chaque classe de taille | de 30 mm d'intervalle.

Na(ua;Ga)
z Na(ua;Ga)

Le pourcentage s'écrit P1a=100 x
La clé &ge-longueur des anguilles sédentaires et dévalantes a été réalisée sur la totalité des
individus analysés par otolithométrie quelles que soient les années de prélévement. Ce
regroupement a pu étre réalisé puisque pour ces deux écophases, les tailles moyennes aux
différents ages des anguilles analysées n'étaient pas différentes en fonction des années de
prélevement des échantillons (Ancova, P > 0,05; Tableaux 1 et 2). Ce regroupement présentait
le double avantage d'augmenter sensiblement les gammes de tailles étudiées et d'intégrer la

variabilité de croissance interannuelle.
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Tableau 1. Résultats de I'Ancova pour Il'effet de la variable indépendante (Age) et de la
covariable (Année de préléevement: 1999, 2000, 2001 et 2002) sur la taille des anguilles

sédentaires prélevées pour I'otolithométrie.

Source  Somme des carrés Degré de liberté Carré moyen  F-ratio P

Age 2048363,443 6 341393,907 234,029 0,000
Année 850,336 1 850,336 0,583 0,445
Erreur 981750,102 673 1458,767

Tableau 2: Résultats de I'Ancova pour l'effet de la variable indépendante (Age) et de la
covariable (Année de préléevement: 2001, 2002 et 2003) sur la taille des anguilles argentées

dévalantes prélevées pour I'otolithométrie.

Somme des carrés Degré de liberté Carré moyen  F-ratio P
Age 491463,603 6 81910,601 15,661 0,000
Année 4031,629 1 4031,629 0,771 0,383
Erreur 418412,272 80 5230,153

Taux de disparition

L'expression "taux de disparition” est privilégiée par rapport aux "taux de mortalités” dans le
cas de l'anguille (Verreault, 2002). Ce taux de disparition integre les valeurs de mortalités
totales et d'émigration, la contribution individuelle de ces deux phénomenes étant
difficilement identifiable au sein des différentes cohortes (Verreault, 2002). Dans le bassin
versant du Frémur, aucune pécherie d'anguille n'est présente. Si quelques captures sportives
accidentelles ont été rapportées, I'impact de la péche sur la dynamique de la sous-population
du Frémur est considérée comme négligeable (Feunteun et al., 2000). Le "taux de disparition”
fait donc reférence a la mortalité naturelle et a I'émigration du systeme via la dévalaison. La
méthode privilégiée pour estimer ce taux de disparition a été I'approche classique de la courbe
de captures aux différents ages (Beverton & Holt, 1957; Robson & Chapman, 1961; Ricker,
1975; Bréthes & O'Boyle, 1990). Elle est obtenue par le graphique du logarithme des nombres
d'anguilles capturées en fonction de leur &ge. La partie ascendante et le déme de la courbe
représentent des classes d'dge incomplétement recrutées dans le systeme. La partie

descendante de la courbe représente les individus recrutés (i.e. sédentaires) tandis que la pente
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de cette droite descendante donne une estimation du "taux de disparition”. Pour que cette
estimation soit non-biaisée, quatre conditions sont requises (Sparre, 1985) :

- L'échantillon a été pris au hasard et les ages sont bien identifiés

- L'effort de péche est le méme au cours de I'échantillonnage

- Le recrutement est stable

- le taux de disparition est demeuré constant pour toute la période étude
Si les deux premieres sont clairement respectées, des aménagements et des arguments doivent
étre apportés en faveur des deux dernieres. Nous avons en effet précédemment vu que le
recrutement était caractérisé par une variabilité interannuelle importante sur la période d'étude
(cf. chapitre 1). Pour pallier ce probleme, nous avons effectué comme le suggere Ricker
(1980), la moyenne des effectifs par classe d'age sur I'ensemble de la période d'étude 1997-
2004. Cette opération permet d'analyser les données sur les bases du recrutement moyen
observé dans le Frémur pendant la période d'étude. Enfin, la saturation du systeme dans les
zones lotiques illustrée par une sélection des habitats favorables des anguilles jaunes sur la
période d'étude (cf. partie 11.1.), milite en faveur d'une stabilité relative du taux de disparition
dans ces zones lotiques. Compte tenu de ces éléments, nous considérons que toutes les
conditions d'applications requises pour estimer le taux de disparition dans les zones lotiques

du Frémur sont respectees.

Résultats

Sommaire de I'échantillonnage

L'échantillonnage réalisé entre 1997 et 2004 a permis la capture et la prise de données sur

82298 individus répartis entre les trois écophases (Tableau 3).

Tableau 3. Nombre d'anguilles échantillonnées dans le bassin versant du Frémur.

Ecophases 1997 1998 1999 2000 2001 2002 2003 2004 Total
Recrutement 3454 26765 5995 7965 13578 2457 369 12124 72707
Stock 579 508 558 666 766 582 460 866 4985
Dévalaison 550 676 1101 705 392 366 517 299 4606
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Age et taille des anguilles

Parce que notre échantillonnage est réalisé dans les zones lotiques ou les anguilles males
prédominent (Feunteun et al., 2000), nous n'avons pas stratifié I'échantillon selon les sexes.
Ces resultats seront donc représentatifs des anguilles méles du Frémur.

Des estimations de I'age ont été réalisées chez 844 individus couvrant un spectre de 10 ans.
L'a4ge a été déterminé pour 75 anguilles capturées en montaison, 681 capturées en phase de
sédentarisation et 88 en avalaison. On retrouve au Tableau 4, les caractéristiques de taille
selon I'dge des anguilles traitées. On observe que, pour une méme cohorte, les individus
faisant partie de I'écophase Recrutement ont une taille moyenne proche de celles des anguilles
Stock. A l'inverse, les individus faisant partie de I'écophase Stock ont systématiquement une
taille moyenne plus petite que les anguilles argentées dévalantes. Ces différences observées
militent en faveur de la création des trois clés age-longueur, soit une pour chacune des
écophases étudiées. Une illustration des chevauchements de taille pour chaque anguille dont

I'age a été déterminé se trouve a la Figure 2.

Tableau 4. Caractéristiques des anguilles de la sous population du Frémur. Effectif (n), taille
moyenne en mm () et écart-type (o) par cohorte et par écophase.

Classe d'age > 0 1 2 3 4 5 6 7 8 9

n 37 23 10 5
107,6 132,3 2355 2518
o 16,0 278 355 233

Recrutement

=

n 21 115 169 240 105 24 7
Stock M 102,2 161,3 2325 2812 3228 352,2 3774
o 234 28,7 347 432 410 454 36,8

n 8 26 29 17 5 2 1
Dévalaison 3729 3819 4579 5126 570,6 7460 547
o 12,3 476 756 109,0 49,6 67,9 -
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Figure 2. Distribution des tailles a I'dge pour les anguilles dont I'dge a été estime par

otolithométrie.

Description de la structure en age des trois écophases

Les clés age-longueur pour chagque écophase permettent de calculer la proportion d'individus
d'un 4ge donné dans chaque classe de taille. Cette proportion est appliquée a I'ensemble des
captures de chaque écophase pour estimer les effectifs de chaque cohorte a I'intérieur des

classes de tailles. Les trois clés &ge-longueur sont présentées en annexe de cette partie.

Recrutement
La trés grande majorité des recrues fluviales capturées dans la passe-piége du Bois Joli
(98,5%) a une taille comprise entre 89 mm et 209 mm. La classe modale se situe a 120 - 149
mm (Figure 3). Les individus d'adge 1 dominent les effectifs puisqu'ils représentent 62,5% des
captures totales. Les individus d'age 0 représentent 30,1% des captures totales tandis que les

individus d'age > 2 ans représentent seulement 7,5% des captures totales (Figure 4).
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Figure 3. Structure en taille stratifiee selon I'age pour les anguilles capturées en migration de

montaison dans la passe piége du Bois Joli.
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Figure 4. Distribution des fréquences des classes d'ages des anguilles capturées en migration
de montaison dans la passe-piége du Bois Joli.
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Stock

L'échantillonnage au mois de Septembre dans les stations du Frémur a permis la capture de
4985 anguilles entre les années 1997 et 2004. La clé age-longueur (cf. annexe) permet de
dresser la structure en taille stratifiée a I'dge (Figure 5). Les tailles échantillonnées varient
entre un minimum de 56 mm et un maximum de 854 mm. Les individus dont la taille varie
entre 120 mm et 270 mm dominent les effectifs, tandis que les anguilles > 450 mm (dominées
par les femelles) représentent moins de 5% des captures totales sur la période d'étude.
Globalement, I'échantillonnage a permis la capture de 7 cohortes (ages O a 6) sur I'ensemble
des stations du Frémur. L'analyse de la distribution des fréquences de classe d'ages pour cette
écophase montre que les plus jeunes individus (age 0) sont trés peu nombreux puisqu'ils
représentent 3,6% des captures totales. Les anguilles envahissent le Frémur dés I'age 0 mais
préférentiellement a I'dge 1 et 2. Les anguilles appartenant aux classes d'ages 1 a 4 sont les
plus nombreuses puisqu'elles représentent pres de 90,0% des captures totales (Figure 6). Etant
donné que la selectivité des engins de péche n'affecte pas les structures de taille et d'age
observées (Lambert et al., 1994), nous assumons que celles-ci sont représentatives des

anguilles sédentarisées dans les stations lotiques.
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Figure 5. Structure en taille stratifiée selon I'age pour les anguilles sédentarisées (stock) dans
les zones lotiques du Frémur.
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Figure 6. Distribution des fréquences de classes d'ages pour les anguilles sédentarisées (stock)

dans les zones lotiques du Frémur.

Ecophase des anguilles en dévalaison

4606 anguilles argentées en migration d'avalaison ont été capturées dans le piege de
dévalaison du Pont es Omnes sur la période d'étude. Les mesures de la taille et la clé age-
longueur élaborée pour cette écophase (cf. annexe) permettent de dresser la distribution des
fréquences de taille stratifiées selon I'age (Figure 7). Cette distribution est bimodale avec un
premier mode qui varie entre les classes de taille 360 mm et 420 mm, puis un second mode
entre 510 mm 600 mm. Le premier mode correspond aux males et le second aux femelles
(Figure 8). L'analyse des distributions de fréquences des cohortes permet d'évaluer leur
représentation au sein de cette écophase. Les individus les plus jeunes a entreprendre leur
migration d'avalaison ont 3 ans tandis que les plus &gés ont au moins 9 ans (Figure 9). L'age
maximum observé des anguilles males argentés étant de 6 ans, nous considérons que I'age a

I'argenture des anguilles méles du Frémur varie entre 3 et 6 ans.
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Figure 7. Structure en taille stratifiée selon I'age pour les anguilles argentées capturées en

migration dans le piege de dévalaison du Pont es Omnes.
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Figure 8. Evolution du sexe ratio des anguilles argentées par classe de tailles capturées dans le
piege de dévalaison du Pont es Omnes (4 =63 ; @ = 67).
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Figure 9. Distribution des fréquences de classes d'ages pour les anguilles argentées capturées

en migration dans le piége de dévalaison du Pont es Omnes.

Reésultat sur les taux de disparition

Les résultats des taux de disparition sont consignés dans le tableau ci-dessous.

Tableau 5. Effectif annuel et moyen sur la période 1997-2004 par classe d'age des anguilles

échantillonnées dans les zones lotiques du Frémur et taux de disparition.

) Moyenne
Année 1997 1998 1999 2000 2001 2002 2003 2004
1997 - 2004
Age
0 3 3 3 4 11 4 3 4 4
1 83 124 8 113 210 107 111 176 126
2 143 149 133 136 216 135 109 295 164
3 173 127 174 186 187 160 111 236 169
4 104 63 99 121 84 99 63 87 90
5 47 28 45 72 40 46 40 46 45
6 18 11 16 26 14 18 15 16 17
Taux de
dispariti 0,755 0,808 0,793 0,648 0,857 0,723 0,650 0,865 0,761
|spar|t|0n
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La courbe des captures présente une diminution des effectifs a partir de 3 ans jusqu'a 6 ans
(Figure 9). La droite de régression affiche un taux de disparition de 0,761. Ce taux signifie
une diminution annuelle moyenne de 53,2 % (1 - ) avec un intervalle de confiance & 95%
qui varie entre 39,3% et 64,0%. Ce résultat signifie que chaque année, environ 53,2% des
anguilles d'une cohorte disparaissent de la sous-population sous I'effet combiné de la mortalité

et de I'emigration entre 3 et 6 ans.

6 -

5- . ¢
84
=i + non utilisés pour la
< régression
O 3 4
Q O utilisés pour la
° y = -0,7611x + 7,4928 régression
— 27 R? = 0,9877

*
1 -
O I I I I I I !

Age (années)

Figure 9. Courbe de captures et droite de régression pour les anguilles des stations lotiques du

bassin versant du Frémur.

La détermination du taux de disparition permet de modéliser la dynamique des effectifs de la
sous population au cours de sa vie dans le bassin versant du Frémur. La Figure 10 illustre
I'évolution d'une cohorte théorique de 1000 individus recrutés a I'age 1 dans le bassin versant
du Frémur et en ressortant en tant qu'anguille argentée de sexe male a des ages qui varient
entre 4 et 6 ans. Selon scénario, et sous I'hypothese d'un taux de disparition (53,2%) constant
entre toutes les cohortes, I'entrée de 1000 anguilles d'age 1 pourrait générer 103 anguilles

argentées d'age 4, 48 d'age 5 ou 22 d'age 6.
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Figure 10: Evolution théorique des effectifs d'une cohorte de 1000 anguilles dans le bassin

versant du Frémur.

Discussion

A notre connaissance, la présente étude est la premiére pour I'anguille européenne A. anguilla
qui s'intéresse a la dynamique d'une sous population d'anguilles a I'échelle d'un bassin versant,
en intégrant une analyse des trois écophases (Recrutement, Stock et Dévalaison) et sur une
échelle temporelle (7 années) si importante.

La structuration en age globale de la sous population d'anguilles du Frémur telle que nous
I'avons présenté dans ce chapitre est intéressante selon nous pour deux raisons principales.
Tout d'abord, elle constitue la base de calcul de parametres de la dynamique de la sous-
population, comme la mortalité naturelle (ou "taux de disparition” ; Verreault, 2002). De plus,
elle doit permettre de situer la sous-population d'anguilles du Frémur par rapport a d'autres.
Les études qui présentent des structures en age de sous-populations d'anguilles sont peu
nombreuses. De plus, la comparaison des résultats obtenus entre les sites est rarement aisee a
en raison de deux types de probléemes. Premierement, la diversité des techniques
d'échantillonnage utilisées (engins passifs, péches eélectriques, vidanges d'étang, etc.)
engendre des biais sur la représentation de la sous-population. Deuxiemement, la diversité de

méthodes permettant la décomposition en age des sous-populations (otolithométrie,
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décomposition polymodale graphique ou statistique, etc.) peut entrainer des erreurs
importantes et influencer la représentation structurale des sous-populations (Adam, 1997).

La détermination du taux de disparition de la sous-population du bassin versant du Frémur
integre les valeurs de mortalité totale et d'émigration des anguilles argentées (Verreault,
2002). Il n'est pas possible de segmenter ce taux pour évaluer la part de chacun des
phénomeénes au sein de chaque cohorte. Méme lorsque les individus possedent les
caractéristiques des anguilles argentées, ils n'entreprennent pas automatiquement leur
migration d'avalaison la méme année (Vollestad et al., 1994 ; Feunteun et al., 2000 ; Acou et
al., 2005). Nos résultats montrent qu'environ 53,2% des anguilles d'une cohorte disparaissent
de la sous-population sous I'effet de la mortalité et de I'émigration entre 3 et 6 ans. Verreault
(2002), qui a analysé la dynamique d'une sous population d'anguilles américaines A. rostrata
du Bas-Saint-Laurent, rapporte des taux de disparition de 0,22 ce qui correspond a une
diminution annuelle moyenne de 23,2%, similaire a ce que Cairns et al. (2000) ont estimé
dans un autre site du Saint-Laurent (riviére Pinette ; taux de disparition = 0,26). Ces deux sous
populations nord-américaines sont caractérisées par une absence de males ce qui est
communément le cas des sous populations d'anguilles évoluant a latitude élevée ou les
densités sont faibles (Helfman et al., 1987 ; Verreault, 2002). La sous population du Frémur
qui présente un sex ratio plutét en faveur des males sur la période d'étude, méme si celui est
variable (cf. partie 111.2.), présente un taux de disparition plus de deux fois plus importants. Il
est probable qu'une analyse intégrant les anguilles sédentaires femelles (avec un
échantillonnage important dans les zones profondes du Frémur ou elles dominent ; Laffaille et
al., 2003) permettrait d'obtenir une estimation plus faible. Enfin, d'autres methodes
d'estimation de ce taux de disparition a partir des données biologiques (voir Adam, 1997 pour
revue) ou de marquage/recapture par PIT-tags (avec le logiciel Mark) sont en cours d'analyse.
Il parait important d'estimer ces taux de disparition a l'aide de méthodes indépendantes dans le
but d'apprehender leur variabilité (Adam, 1997).

Dans notre étude, les causes responsables de la diminution des effectifs par la mortalité n'ont
pas été identifiées. Adam (1997), en analysant la dynamique de la sous population d'anguilles
du lac de Grand Lieu (Ouest de la France), avait estimé que l'exploitation par la péche
commerciale puis la prédation par des oiseaux piscivores (e.g., le héron cendré Ardea cinerea
et le grand cormoran Phalacrocorax carbo) étaient dans cet ordre les causes plus importantes
de mortalité des anguilles de ce site. Comme nous lI'avons déja mentionné, aucune pécherie
d'anguilles n'est présente dans le Frémur. De plus, le prélevement d'anguilles par la péche

sportive n'est qu'accidentelle dans ce bassin versant dans la mesure ou la majorité des
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pécheurs privilégie la capture d'espéces (carpes, sandres, brochets, truite commune et surtout
arc-en-ciel) plus "intéressantes” (sic). De méme, aucune colonie de cormorans ou de hérons
n'a été recensée aux alentours de ce bassin versant. L'explosion démographique des
cyanobactéries (Microcystine-LR, cf. partie 1V.2.2)) et les périodes d'anoxie qui les
accompagnent ne peuvent également étre tenues responsables de ces taux de disparition
élevés. En effet, notre estimation concerne les zones lotiques courantes ou ces phénomenes ne
sont pas observés. Les pathologies liées par exemple a la présence du parasite Anguillicola
crassus dans la vessie natatoire des anguilles (voir Kirk, 2003 pour revue) peuvent représenter
une cause potentielle de mortalité dans la sous population d'anguilles du Frémur. Un examen
de la vessie natatoire de 51 anguilles argentées migrantes capturées dans le piege de
dévalaison du Pont es Omnes entre 2000 et 2003, a montré qua A. crassus était en effet
présent dans environ 75% des cas examinés, avec des abondances moyennes de 8 individus
par vessie (Acou et al., 2004). Ces taux apparaissent élevés par rapport a des anguilles issues
de la Loire (prévalence = 67% et abondance moyenne = 6,7 A. crassus) ou de la riviére Qir en
Basse Normandie (56% et 3,7 ind.) (Acou et al., 2004). Cependant, I'impact de ce parasite sur
la physiologie, la condition somatique et la survie de son héte au cours de sa phase
continentale reste peu connu et fait encore largement débat (Kelly et al., 2000; Kirk, 2003;
Lefebvre et al., 2003). Une derniére hypothese qui peut étre avancée concerne la saturation
des zones lotiques du Frémur. Comme nous l'avons vu dans la partie I1.1., les densités
d'anguilles observées dans les zones lotiques du Frémur sont parmi les plus élevées publiées
en Europe (en moyenne 0,40 + 0,48 ind.m™ entre 1995 et 2001). La capacité d'accueil du
Frémur, définie par la qualité de ses habitats et son accessibilite, n'est probablement pas assez
importante par rapport a l'arrivée importante de recrues fluviales chaque année dans ces zones
lotiques (Feunteun et al., 2003). Dans ce contexte, il est probable que des mortalités densité-
dépendantes permettent de réguler et stabiliser, via des phénoménes de compétition
intraspécifique (voire méme intracohorte), les abondances des anguilles > 300 mm (cf. partie
I1.1.) dans ces zones. Un tel phénomeéne a précédemment été décrit par Vollestad & Jonsson

(1986) dans la riviére norvégienne Imsa.

Bibliographie

Voir la partie « Bibliographie générale ».
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ANNEXE

Clés age-longueur des trois écophases de la sous-population d*anguilles du Frémur

1. Clé age-longueur des recrues fluviales capturées dans la passe-piege du Bois Joli.

Classe de taille (mm) Age0 Agel Age2 Age3
60 - 89 0,74 0,26
90 - 119 0,82 0,18
120 - 149 0,39 0,61
150 - 179 0,01 0,91 0,09
180 - 209 0,29 0,66 0,05
210 - 239 0,01 0,70 0,29
240 - 269 0,53 0,47
270 - 299 0,58 0,42
300 - 329 0,81 0,19
330 - 359 0,97 0,03

2. Clé age-longueur des anguilles sédentaires (Stock) capturées dans les stations lotiques du

Frémur.
Classe de taille (mm) Age0 Agel Age2 Age3 Aged4d Age5 Ageb
60 - 89 0,91 0,09

90 - 119 0,60 0,39
120 - 149 0,11 0,85 0,03 0,01
150- 179 0,01 0,81 0,15 0,03
180 - 209 0,36 0,49 0,14
210 - 239 0,04 0,62 0,31 0,02
240 - 269 0,42 0,50 0,07 0,01
270 - 299 0,17 0,62 0,19 0,02
300 - 329 0,04 0,56 0,34 0,05 0,01
330 - 359 0,01 0,39 0,47 0,11 0,03
360 - 389 0,23 0,49 0,20 0,08
390 - 419 0,11 0,41 0,32 0,17
420 - 449 0,04 0,27 0,44 0,25
450 - 479 0,02 0,15 0,57 0,27
480 - 509 0,07 0,71 0,22
510 - 539 0,03 0,83 0,14
540 - 569 0,01 0,93 0,06
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3. Clé age-longueur des anguilles argentées dévalantes capturées dans le piege de dévalaison

du Pont es Omnes.

Classe de taille (mm) Age3 Aged4 Age5 Age6 Age7 Age8 Age9

300 - 329 0,68 0,22 0,10

330 - 359 0,10 0,63 0,19 0,07

360 - 389 0,45 0,36 0,14 0,05

390 - 419 0,02 0,54 0,33 0,11

420 - 449 0,37 0,47 0,15

450 - 479 0,18 0,58 0,22 0,02

480 - 509 0,06 0,61 0,28 0,06

510 - 539 0,01 0,53 0,32 0,14

540 - 569 0,41 0,35 0,23

570 - 599 0,23 0,31 0,24 0,21
600 - 629 0,20 0,46 0,31 0,02
630 - 659 0,13 0,55 0,24 0,07
660 - 689 0,07 0,60 0,13 0,20
690 - 719 0,03 0,53 0,04 0,40
720 - 749 0,01 0,39 0,01 0,59
750 - 779 0,27 0,72
780 - 809 0,19 0,81
810 - 839 0,15 0,85
840 - 869 0,12 0,88
870 - 900 0,11 0,89
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IV.2. Influence des caractéristiques des hydrosystemes sur les

structures (tailles, ages) et la "'qualité’* des anguilles argentées.

IV.2.1. Influence des caractéristiques hydrosystemes sur les
caractéristiques des anguilles argentées : exemple de deux écotypes en
Camargue.

Cette partie est présentée sous la forme d'un article publié dans la revue Bulletin Francais de

la Péche et de la Pisciculture.

Résumé.

Dans le systeme lagunaire camarguais (sud de la France), les civelles recrutées peuvent
coloniser et grandir dans des milieux saumatres treés productifs (étang du Vaccarés) ou
dulcaquicoles (canal du Fumemorte). Dans cette étude, nous comparons les caractéristiques
(croissance, tailles et ages a I'argenture) des anguilles capturées pendant 4 années (1997-2000)
dans ces deux milieux distincts (saumatre vs dulgaquicole) dans le but d'analyser la relation
entre le site de croissance et les caractéristiques des anguilles argentées produites. La sous
population du Fumemorte (salinité : 0,9 g/l en moyenne) s'apparente a une population de type
"eau douce" (81,6% de femelles, &ges maximum observés = 9 - 11 ans, croissance faible (gain
annuel de 46 mm)) tandis que celle de I'étang du Vaccarés (salinité : 9,7 g/l en moyenne sur la
méme période) est caractéristique d'une lagune (45,6% de femelles, 4ges maximum 5 - 6 ans,
forte croissance (gain annuel de 90 mm)). Les ages a la métamorphose des anguilles femelles
de I’étang du Vaccares sont tres précoces (83,3 % des femelles s’argentent entre 4 et 5 ans)
par rapport a ceux du canal du Fumemorte (94 % des femelles s’argentent entre 7 et 9 ans).
Les potentialités de croissance qu'offre la lagune du Vaccares induisent probablement un tel
résultat. Cependant, ce turnover seul ne peut expliquer les différentes proportions d’anguilles
femelles argentées observées dans le canal de drainage du Fumemorte (23 %) et de I’étang du
Vaccares (2,4 %). L’influence des parametres de population (sex-ratio, structure de

population et abondance) sur I’acquisition de I’argenture dans les deux biotopes est discutée.
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SILVERING OF FEMALE EELS (ANGUILLA ANGUILLA)
IN TWO SUB-POPULATIONS OF THE RHONE DELTA.

A. ACOU, F. LEFEBVRE, P. CONTOURNET, G. POIZAT, J. PANFILI, A. J. CRIVELLI

Station Biologique de la Tour du Valat, Le Sambuc, 13200 Arles, France
Correspondence : Acou A. Tel : (33) 02-23-23-69-36 ; Fax : (33) 02-23-23-51-38 ;

E-Mail : anthony.acou@univ-rennesl.fr

SUMMARY

The eel population of the Camargue lagoon system can be divided into two sub-
units living in two distinct biotopes (freshwater and brackish water) and characterised by
different population structures and especially growth patterns. The sub-population living
in the Fumemorte canal (average salinity: 0.9 g/l) is a freshwater population type
(81.6% females, maximum ages observed = 9 - 11 years, slow growth (annual gain
46 mm)) whereas that of the Vaccares lagoon (average salinity: 9.7 g/l over the same
period) is typical of a lagoon (45.6% females, maximum ages 5 — 6 years, fast growth
(annual gain 90 mm)).

In each sub-population, Gonadosomatic Index (GSI) and Ol (Ocular Index) were
measured on female eels over a sampling period that started in January 1997 and
ended in December 2000.

In both types of habitat, and in agreement with previous studies, we observed a
threshold value of GSI > 1.4 % characterising the silver stage (MARCHELIDON et al.,
1999). The increase in eye area was a progressive phenomenon, initiated in the yellow
stage and was significantly correlated (p < 0.001) with the GSI. As with the GSI, Ol
increased in silver eels, the threshold value of > 8.0 discriminating silver eels.

We will show that silvering follows different patterns between the two habitats.
Age at metamorphosis in female eels take place very early in the Vaccarés lagoon
(83.3% of females metamorphose between 4 and 5 years) compared to those in the
Fumemorte drainage canal (94% of females metamorphose between 7 and 9 years).
We suggest that the growth potential provided by Vaccarés lagoon accounts for this
difference in age at metamorphosis. Although, such a turnover cannot explain alone the
different proportions of female silver eels observed in the Fumemorte drainage canal
(23%) and Vaccares lagoon (2.4%). Influence of population’s parameters like sex-ratio,
population structure and abundance on silvering process, is discussed.

Key-words: European eel, Anguilla anguilla, silvering, ocular index, gonadosomatic
index, growth pattern, age at metamorphosis, freshwater, brackish water.
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L’ARGENTURE CHEZ DES ANGUILLES FEMELLES (ANGUILLA ANGUILLA)
DE DEUX SOUS-POPULATIONS DU DELTA DU RHONE.

RESUME

Le peuplement anguillicole du systéme lagunaire camarguais peut étre scindé en
deux sous unités caractérisées par des structures de population et notamment des
patrons de croissance différents en rapport avec deux biotopes distincts (eau douce et
eau saumatre). La sous population du Fumemorte (salinit¢é : 0,9 g/l en moyenne)
s'apparente a une population de type « eau douce » (81,6 % de femelles, ages
maximum observés = 9 - 11 ans, croissance faible (gain annuel de 46 mm)) tandis que
celle de I'étang du Vaccares (salinité : 9,7 g/l en moyenne sur la méme période) est
caractéristique d’'une lagune (45,6 % de femelles, &ges maximum 5 — 6 ans, forte
croissance (gain annuel de 90 mm)).

Pour chaque sous-population, nous avons mesuré le Rapport Gonadosomatique
(RGS) et I'Index Oculaire (I0) des anguilles femelles sur une période d’échantilonnage
qui débute en janvier 1997 et se termine en décembre 2000.

Dans les deux types de milieu, et en accord avec les études précédentes, nous
observons une valeur seuil de RGS > 1,4 % caractérisant le stade argenté
(MARCHELIDON et al., 1999). L'augmentation de la surface oculaire est également un
phénomeéne progressif, initié des le stade jaune et corrélé significativement au RGS
(p < 0.001). Comme le RGS, l'accroissement de I'lO s’accentue chez les anguilles
argentées, la valeur seuil > 8,0 discriminant les anguilles argentées.

Nous montrons que I'acquisition de I'argenture répond a des modalités différentes
entre les deux milieux. Les ages a la métamorphose des anguilles femelles de I'étang
du Vaccarés sont trés précoces (83,3 % des femelles s’argentent entre 4 et 5 ans) par
rapport a ceux du canal de drainage du Fumemorte (94 % des femelles s’argentent
entre 7 et 9 ans). Nous pensons que les potentialités de croissance qu'offre la lagune
du Vaccarés induisent un tel résultat. Cependant, ce turnover seul ne peut expliquer les
différentes proportions d’anguilles femelles argentées observées dans le canal de
drainage du Fumemorte (23 %) et de I'étang du Vaccares (2.4 %). Linfluence des
parameétres de population (sexe ratio, structure de population et abondance) sur
I'acquisition de I'argenture dans les deux biotopes est discutée.

Mots-clés : Anguille européenne, Anguilla anguilla, argenture, index oculaire,
rapport gonadosomatique, croissance, age a I'argenture, eau douce, lagune.

INTRODUCTION

The change from yellow eel to silver eel is a metamorphosis. It precedes the
gamodromous migration in the life cycle of the eel. This metamorphosis involves a
whole series of morphological and physiological transformations that mark the limit
between two stages characterised by different life styles and environments. This
"smoltification" is a transitional period between a growth stage (yellow eels) and a
seaward migration stage (silver eels).

In a context of a major decline in eel stocks throughout its distribution range, it
seems to be fundamental to characterise the yellow and silver ecophases with the long-
term aim of "defining how many future spawning silver eels should be allowed to
escape, both in terms of quantity and quality" (LAMBERT and FEUNTEUN, 1998).
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Silver eels are characterised by a very contrasting colour pattern with a blackish
brown back and a silvery white belly (FONTAINE, 1994). But this criterion, on its own,
is insufficient to discriminate between the two stages (PANKHURST and LYTHGOE,
1982). The length of the fins also increases (LEE, 1979) and there is a general increase
in the size of sensory organs, including the lateral line (ZACCHEI and TAVOLARO,
1988), the olfactory epithelium (SORENSEN and PANKHURST, 1988 in Anguilla
rostrata) and especially the eye (PANKHURST, 1982; FONTAINE, 1994).

Metamorphosis is a gradual phenomenon that starts in the yellow stage, and that
in neuro-endocrine terms consists of several stages that succeed one another from
spring to autumn (FONTAINE, 1994). As a result, the discrimination of individuals during
metamorphosis is subjective and varies between observers. It therefore seems to be
important to find macroscopic criteria that can be measured in the field to give an
objective status to eels being examined.

The ocular index (Ol), that reflects changes in eye diameter (PANKHURST, 1982),
has proved to be a useful criterion for assessing the degree of transformation of the eel
(DURIF et al., 2000). Several authors have compared the Ol of groups of female eels
that were in principle either already silver and in their migration phase (reference group)
or sedentary and in principle still yellow, with the aim of finding threshold values for
metamorphosis that could be used to discriminate the two ecophases.

The threshold values of Ol that characterise silver eels vary between 6.5
(PANKHURST, 1982) and 8.0 (MARCHELIDON et al., 1999), the division in individual
values of the ocular indices between the two stages explaining these differences in
threshold values.

Metamorphosis matches with an increase in ovary weight in female fish, as
measured by the gonadosomatic index (GSI), which increases from 0.3 to 1.5%
(FONTAINE et al., 1976). Furthermore in sedentary female eels there is a correlation
between Ol and the GSI, reflecting the state of ovarian development. MARCHELIDON
et al. (1999) showed that a threshold value of GSI of 1.4% of body weight characterised
the silver stage.

Since four years, we have monitored the eel population in the Camargue lagoon
system. This system can be divided into two sub-units characterised by different
population structures and especially different growth patterns in two distinct biotopes
(freshwater and brackish water lagoons), and identified by means of structures within
their otoliths (PANFILI et al., 1990).

The aim of this study is to characterise these two sub-populations by analysing internal
and external criteria of metamorphosis (respectively GSI and Ol) in females eels belonging
to “freshwater” and “brackish water” ecotypes, according to the terminology used by
MOUNAIX (1992) and PANFILI and XIMENES (1994). Then, we will compare the proportion
of silver eels between the two sub-populations. Results are discussed in regard to the
characteristics of the distinct populations (growth, age, length frequencies, abundance).

MATERIALS AND METHODS

The lle de Camargue (southern France) has been completely embanked since
1869. It is bounded to east and west by the two existing distributaries of the Rhoéne
(Grand and Petit Rhéne) and to the south by a seawall. The aim of these works was to
prevent, in one hand, flooding from the Rhéne, and in the other hand, incursions of salt
water from the sea. The hydraulic connections between the lle de Camargue and the
exterior are therefore restricted. Connections with the sea are restricted to sluices in the
seawall at the Grau de la Fourcade, and the main connection with the Rhone is via the
irrigation pumps used to flood ricefields (POIZAT et al., 1999).
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The first sampling site chosen was the Fumemorte drainage basin (68 km?), which
collects drainage water from a complex network of ditches and canals nearly 400 km
long (CHAUVELON, 1998). Its hydrology therefore depends upstream on pumping from
the Grand Rhoéne for irrigation, and downstream on the Vaccarés lagoon, the lower
lagoons nearer the sea and exchanges with the sea. The Fumemorte flows by gravity
into the Vaccarés and the "Lower Lagoons".

The Vaccarés lagoon, which was the second sampling site, is a permanently
flooded lagoon with a mean depth of 1.5 m and an area of 64 km?. The average salinity
of the Vaccarés recorded between 1997 and 2000 was 9.7 g.I'*. In the Rhéne and the
Fumemorte canal, the average salinities are less than 1 g.I* (CHAUVELON, 1996). The
average seasonal changes in temperature of the water in the Fumemorte and Vaccares
are similar. For example, in 1996, the mean water temperatures of Fumemorte and
Vaccares were 7.4 and 7.6°C in winter (November to February), and 21.1 and 22.0°C
in summer (June to September).

Regular monthly sampling was conducted at these two sampling sites over a
period of 4 years (January 1997 to December 2000). Each site was sampled using
passive fishing in the form of fyke nets (known locally as ganguis) of 6 mm mesh. The
nets were set for 4 days per month and were controled every 24 hours. All the eels
captured were measured and weighed (to the nearest mm and g).

For fish > 300 mm, the sex was determined by macroscopic observation of
gonads, using the criteria described by COLOMBO et al. (1984). The horizontal and
vertical diameters of the right and left eyes were measured to the nearest tenth of a
millimetre using a slide calliper. The ocular index (Ol), based on a relation between the
total length of the eel and the mean size of the two eyes, was calculated using the
following formula (PANKHURST, 1982) :

Ol = 25n/8TL{(A+B)?*,+(A+B)*}

Where A and B are respectively the horizontal and vertical eye diameters, TL the
total length and R and L are right and left eyes. In this study, the silver eel stage is
considered as corresponding to the onset of sexual maturation, since the
metamorphosis of the yellow eel into the silver eel stage is the first step in the
irreversible process leading to complete maturity (DEELDER, 1984).

The state of sexual development was estimated by the gonadosomatic index
(GSI), calculated using the following formula :

GSI = weight of gonads * 100 / carcass weight

The individual age of the eels was determined by measurements on otoliths on a
sample of 401 eels from the Fumemorte (140 - 820 mm) in 1989 and 243 eels from the
Vaccares (66 - 668 mm) in 1997-1998. A right otolith (sagitta) was extracted from each
eel and examined in reflected light against a dark background.

The age at capture was estimated by counting the number of opaque lines
corresponding to periods of active growth (PANFILI and XIMENES, 1994). The last
opaque line was not counted if the eel was captured before the month of May. The age
is given in months with a date of birth that is fixed for the 1 June, the date by which all
elvers have colonised the Vaccarés (CRIVELLI, unpublished data). The corresponding
formula is: Age = 12 * N + (M — 5), where N is the number of opaque lines, M the rank
of the month of capture (M = 1 in January, etc.).

Different models (linear, exponential, logarithmic and Verhulst) were tested to
determine the best relation between Age and the Length. The Length-Age relations
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obtained from the two samples from the Fumemorte and Vaccarés were then used to
estimate the age of all the eels captured throughout the sampling period.

RESULTS
Structures of the populations sampled

For the entire sampling period (from January 1997 to December 2000), the two
sub-populations consisted of eels whose length varied between 100 and 825 mm for the
Fumemorte (N = 1350) and 60 and 717 mm for the Vaccarés (N = 8423) (Figure 1). The
size structures of the eels from the two sites differed significantly (Kolmogorov-Smirnov
test, df = 9758, p < 0.001).

In the Vaccares lagoon there was a distinct peak corresponding to recently
recruited young eels (160 — 200 mm). In the Fumemorte drainage canal, this peak was
shifted toward larger sizes (200 — 240 mm).

Eels of > 300 mm accounted for 58.0% (N = 782) of fish in the drainage canal
and 15.4 % (N = 1295) in the Vaccarés lagoon. If the selectivity of the fishing gear (6 mm
mesh) played a major role on the length distribution of the eels that were captured, this
bias would have been the same in both sites and could not therefore have explained
these different proportions.

The gonads were examined in eels > 300 mm. The sex ratios of eels captured in the
Fumemorte canal and Vaccares lagoon differed significantly (x* = 5.26, df = 1, p < 0.05).
In the Fumemorte, the sex ratio was dominated by females (81.6%, 532 females and
120 males) but was slightly dominated by males in the Vaccarés (54.4%, 617 males and
517 females).
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Figure 1

Size distribution of eels captured during four years sampling in the Fumemorte
drainage canal (N = 1350) and in Vaccares lagoon (N = 8423).

Figure 1
Distribution des tailles d’'anguilles capturées pendant les quatre années
d’échantillonnage dans le canal de drainage du Fumemorte (N = 1350) et dans
I’étang du Vaccares (N = 8423)
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Characterisation of the ecophases
Gonadosomatic index

The gonadosomatic indices of female eels varied from 0.08 to 2.53% in the
Fumemorte and from 0.11 to 2.27% in the Vaccares. The distributions of GSI of eels
captured in the two sites were bimodal and were significantly different one from another
(Figure 2) (Kolmogorov Smirnov test, df = 478, p < 0.001).

The GSI distribution of female eels captured in the Fumemorte drainage canal
was characterised by two modes peaking at 0.6 and 1.8%, respectively. In the eels from
Vaccares, there was a distinct first peak at 0.4%, but it was difficult to distinguish the
second peak of higher values of GSI because of the small numbers of fish.

In any case, the number of eels with GSI values of between 1.0 and 1.4% was
low in both types of environment, being only 7.8% of the eels captured in the
Fumemorte and 4.7% of those from the Vaccares (Figure 2). It therefore seems that the
values of GSI can be used to differentiate between female eels with low (< 1.4%) and
high (= 1.4%) gonadosomatic indices.
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Figure 2

Histogram representing the percentage of female eels (= 300 mm) in relation to
gonadosomatic index (GSI) for eels captured in the two sampling sites.

Figure 2
Histogramme représentant les pourcentages d’anguilles femelles (> 300mm) en
relation avec I'index gonadosomatique (IGS) pour les anguilles capturées sur
les deux sites d’échantillonnage.

According to MARCHELIDON et al. (1999), the bimodal distributions of GSI
observed in the female eels from the Fumemorte and Vaccarés characterise yellow eels
(GSI < 1.4%) and silver eels (GSI > 1.4%).

In the Fumemorte canal, the mean GSI values of yellow eels (GSI < 1.4%) and
silver eels (GSI > 1.4%) vary respectively between 0.60 + 0.28% and 1.78 + 0.24%. In
the Vaccares lagoon, the mean GSI values of yellows eels and silver eels vary between
0.48 + 0.24% and 1.81 + 0.22% respectively.
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The ovarian development that is characteristic of metamorphosis, and which takes
place at a GSI > 1.4%, started in eels of 453 mm in the Fumemorte (Figure 3a) and of
408 mm in the Vaccares (Figure 3b). But in both sites, metamorphosis occurred at very
variable body lengths varying between 400 and more than 750 mm.
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Figure 3
Relation between the gonadosomatic index (GSI) and the body length (TL) for
female eels > 300 mm captured (a) in the Fumemorte canal (b) in Vaccarés
lagoon.

Figure 3
Relation entre I'index gonadosomatique (IGS) et la longueur du corps (TL) pour
les anguilles femelles > 300 mm capturées (a) dans le canal du Fumemorte (b)
dans I'étang du Vaccares.

Ocular index
The length of eels on its own is insufficient for determining whether

metamorphosis has occurred, since a large proportion of eels > 500 mm still have
characteristics of yellow eels.
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In the Fumemorte, yellow eels with GSI < 1.4% had Ol that varied from 3.80 to
11.6 (mean value 6.49 = 1.38), whereas the ocular indices of silver eels (GSI > 1.4%)
ranged from 6.72 to 13.13 (mean value 9.71 + 1.40) (Figure 4a).

(a)
14
12
S 10
)
c 8 o yellow
= - silver
E 6
3 4
O ,
2
0 T T T T T T
0 0,4 0,8 1,2 1,6 2 2,4 2,8
Gonadosomatic Index (GSI)
(b)
14
12
© 10 ° —
- _ 1 »
2 3 3 / " oy?IIIow
5 6 o e silver
3 4 ’
@)
2
O T T T T T T
0 0,4 0,8 1,2 1,6 2 2,4 2,8

Gonadosomatic Index (GSI)

Figure 4

Relation between the gonadosomatic index (GSI) and ocular index (Ol) for
female eels captured (a) in the Fumemorte canal (b) in Vaccares lagoon.
Significant correlations were observed for eels (p < 0.001).

Figure 4

Relation entre I'index gonadosomatique (IGS) et I'index occulaire (Ol) pour les
anguilles femelles captures (a) dans le canal du Fumemorte (b) dans I'étang du
Vaccarés. Des correllations significatives ont été observées pour les anguilles

(p < 0.001).

The female eels captured in the Vaccares had ocular indices that varied from 2.03
to 10.3 (mean value 4.20 + 1.36) for yellow eels and from 4.95 to 11.25 (mean value
8.0 + 1.54) for silver eels (Figure 4b).
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There were significant correlations between Ol and the GSI for all eels captured
in the Fumemorte (p < 0.05, r* = 0.61, N = 267) (Figure 4a) and in the Vaccares
(p < 0.05, r2 = 0.49, N = 212) (Figure 4b).

Ol's threshold value of 8.0 proposed by MARCHEDIDON et al. (1999) for
characterising silver eels, discriminated respectively 85.4% and 70% of the eels that had
a GSI > 1.4% in the Fumemorte and in the Vaccares. The threshold value for Ol of 6.5
proposed by PANKHURST (1982) only discriminated 62.4% and 64.7% of female eels
with a GSI > 1.4%.

The analysis of GSI and Ol enabled us to discriminate between the yellow and
silver ecophases. It appeared that the proportions of female silver eels (Ol > 8.0) in the
Fumemorte drainage canal (23%) and in the Vaccarés lagoon (2.4%) differed
significantly from one another (x> = 3903.05, df = 1, p < 0.000).

Growth and age of female eels

Individual age was determined on a sample of 402 eels from the Fumemorte and
243 eels from the Vaccares. The linear regressions between Length and Age were one
of the models that explained most of the variance and were chosen for simplicity.
Length-Age relations were therefore produced for the Fumemorte (Length = 163.54 +
46.03 * Age, r = 0.78, N = 402, p < 0.001) and Vaccares (Length = 67.82 + 95.23 * Age,
r =0.87, N = 243, p < 0.001).

To compare growth rates between eels of Fumemorte and Vaccarés, an analysis
of covariance was therefore conducted on the 2+ age-class because of the small
sample size of the 0+ and 1+ age-classes in the Fumemorte samples. The growth rate
of female eels from Vaccarés was much higher significantly than those from the
Fumemorte (comparison of slopes F, ., = 55.88, p < 0.001).

For example, at the age of 4 years, female eels from the Fumemorte measured
348 mm whereas those from the Vaccarés had a length of 427 mm. The annual growth
rate was 90 mm for eels captured in the Vaccarés whereas this was only 46 mm for
those from the Fumemorte.

The ages of yellow female eels (Ol < 8.0 and TL > 300 mm) in the Fumemorte
varied from 4 to 10 years (Figure 5a), compared to 3 to 6 years in the Vaccarés (Figure
5b). The most abundant age-class in the Fumemorte was 7+ (27% of captures) and 4+
in the Vaccarés (47% of captures).

The average ages of yellow eels in the Fumemorte (6.07 = 1.32 years) and
Vaccares (3.49 + 0.67 years) differed significantly one from another (t-Test; p < 0.001;
df = 882).

Female silver eels (Ol > 8.0) of Fumemorte were significantly older (7.75 + 0.82 years)
(Figure 5a) than those of Vaccarés (4.17 + 0.73 years) (Figure 5b) (t-Test, p < 0.001,
df = 126).

Eels from Fumemorte showed a wide range of age at metamorphosis that ranged
from 6 to 11 years. For the entire sampling period, 94% of female eels > 300 mm had
an age at metamorphosis of between 7 and 9 years, age-class 8+ being the most
abundant accounting for 48.3% of captures.

In the Vaccarés, female eels started metamorphosis much earlier. The age at

metamorphosis varied from 3 to 6 years for the whole sampling period, 83.3% of female
eels > 300 mm metamorphosing between 4 and 5 years.

228



Bull. Fr. Péche Piscic. (2003) 368 : 55-68 — 64 —

(a)
70

60

50

40

o yellow
30 H silver

20

Number of eels (%)

10

2 3 4 5 6 7 8 9 1011 12
Age (years)

(b)
70

60

50

40 oyellow
30 H silver

20
10

O T T T T T T T
2 3 4 5 6 7 8 9 1011 12

Age (years)

Number of eels (%)

Figure 5
Age distribution of female yellow (Ol < 8) and silver (Ol > 8) eels as a % of
those captured (a) in the Fumemorte canal and (b) in Vaccarés lagoon.

Figure 5
Distribution des ages des anguilles femelles jaunes (Ol < 8) et argentées (Ol >
8) en % de celles capturées (a) dans le canal du Fumemorte (b) dans I'étang
du Vaccares.

DISCUSSION — CONCLUSION

The threshold value of GSI > 1.4% that characterises the silver stage according
to MARCHELIDON et al. (1999) provided a good discrimination between the two groups
of eels that were in principle yellow or silver.

In both sites, metamorphosis occurred at very variable body lengths varying
between 400 and more than 825 mm. It therefore seems that a minimum size would be
a necessary but not exclusive factor for the start of metamorphosis, since eels do not
all metamorphose at the same length.

In the Fumemorte canal, the mean GSI values were 0.60 = 0.28% for the yellow
stage and 1.78 + 0.24% for the silver stage. In the Vaccarées lagoon, these values were
0.48 £ 0.24% and 1.81 + 0.22% for yellow and silver stages respectively. These values
are similar to samples of eels from northern France studied by MARCHELIDON et al.
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(1999) where the mean GSI values were 0.67 = 0.03% for sedentary eels and
1.74 = 0.03% for eels migrating toward the sea.

The progressive increase in GSI with body length in yellow eels indicates that
gonad development is a gradual phenomenon that starts in the yellow stage and is
related to body growth (MARCHELIDON et al., 1999).

The increase in eye diameter was evaluated by means of the ocular index (Ol).
MARCHELIDON et al. (1999) proposed a threshold Ol value of > 8.0 as being
an external criterion for metamorphosis. 85.3% of silver eels (defined as having
a GSI| > 1.4%) had an ocular index > 8.0 in the Fumemorte compared to 70% in the
Vaccarés. This result confirms that the threshold values for metamorphosis of GSI and
Ol proposed by MARCHELIDON et al. (1999), who compared sedentary and migrating
eels in northern France are also applicable to eels in Mediterranean freshwater and
lagoon environments. The threshold value for metamorphosis of PANKHURST (1982)
(Ol > 6.5) only discriminated 62.4% of female eels with a GSI > 1.4% in the Fumemorte
canal and 64.7% of those in the Vaccares. This low threshold value therefore included
eels that had low GSI values characteristic of eels that are in the process of
metamorphosis or are still yellow, and whose ability to undertake the migration to the
spawning areas in the Sargasso Sea would seem to be low (FONTAINE, 1994).

For the yellow female eels from the Fumemorte and Vaccares, the significant
positive correlation observed between Ol and GSI indicates that the growth in eye
diameter is a gradual phenomenon that starts in the yellow stage and is related to
gonad development. A significant increase in ocular index was observed during
metamorphosis, the mean value of Ol increasing between the yellow and silver stages
from 6.49 + 1.38 to 9.71 £+ 1.40 in the Fumemorte and from 4.20 + 1.36 to 8.0 + 1.54
in the Vaccarées lagoon.

DURIF et al. (2000) studied the changes in morphological and physiological
variables during metamorphosis in eels from the Lac de Grand-Lieu (Loire-Atlantique,
France). Their study confirmed the hypothesis of FONTAINE (1994) that
metamorphosis takes place progressively. They were able to distinguish four distinct
groups (Al to A4) characterised mainly by their different mean GSI and Ol values.
Stage A4, that includes silver females, was defined as fish having a mean GSI of 1.63
+ 0.33%. This result confirms that GSI values of the second peak in the Fumemorte
canal and Vaccares lagoon characterize silver eels which were ready to undertake their
spawning migration.

We found a large difference in the minimum age at metamorphosis of about
4 years between the female eels from the Fumemorte drainage canal (6 years) and from
the Vaccarés lagoon (3 years). In the Fumemorte canal, 94% of female eels became
silver between 7 and 9 years. In the Vaccarées lagoon, 83.3% of females
metamorphosed between 4 and 5 years. The age of metamorphosis of the latter are
among the lowest ever recorded in a natural environment. For example, ROSSI and
CANAS (1984) mentioned that the average age of female silver eels was 6.4 + 1.2 years
in a lagoon in southern Sardinia. Under fish-farm conditions, BEULLENS at al. (1997)
observed silver females aged 3-4 years, at lengths of between 530 and 790 mm. This
result must be linked to habitat productivity since many studies show intraspecific
differences between populations in life-history traits, including age at maturity which can
be related to food availability (JONSSON and SANDLUND, 1979).

Brackish environments like the Vaccarés lagoon are more favourable sites for
growth than freshwater environments (PANFILI and XIMENES, 1994). An annual growth
rate of 90 mm was recorded for female eels captured in the Vaccarés lagoon whereas
this was only 46 mm in the Fumemorte canal. Temperature cannot explain the
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differences in growth since water temperature patterns were similar in both
environments. PANFILI (1993) suggested that the observed differential growth rate could
be caused by (i) the densities of eels occurring in the environment, (i) the food
availability, (iii) the quality of food available (fish, invertebrates, etc.), (iv) the turnover of
this food and finally (v) competition with other species. Our results seem to confirm the
hypothesis of SVEDANG et al. (1996), who suggested that environmental properties
could lead to major differences in the metabolism of lipid accumulation (i.e. growth
rates). THORPE (1994) argued that age-at-maturity differences among salmonid
populations suggested multiple solutions as evolutionary stable strategies within
species. This strategy has the advantage of reducing the generation time and therefore
the risks of mortality before reproduction. Such a turnover would not explain alone the
different proportions of female silver eels captured in the Fumemorte canal (23%) and
Vaccares lagoon (2.4%) throughout our sampling period. However, silvering may
probably vary according to local environment conditions (catchment’'s size, habitat
productivity, etc.) since such parameters are known to influence sex ratio, population
structure and size of population (FEUNTEUN et al., 2000).

Our results confirm that the sub-populations of eels from the Fumemorte drainage
canal and Vaccares lagoon belong to two different groups, respectively freshwater and
brackish water ecotypes (PANFILI and XIMENES, 1994).

Analysis of the length frequencies of eels captured in the Fumemorte drainage
canal show a low proportion of elvers suggesting a recruitment failure and/or a delay
caused by its relative inaccessibility. It seems that the colonisation of the Fumemorte by
young recruits (< 160 mm) is relatively poor. This sub-population is characterised by a
predominance of female eels (81.6%). This situation is similar to that found in headwater
streams where the densities of eels are low (PARSONS et al., 1997). DUPONT (1984)
already reported similar sex ratios in this canal (79% females), suggesting that the
structure of sub-population has been very stable for nearly 15 years. Size structure of
eels in the Fumemorte canal suggest that mortality is low since fishes > 300 mm
accounted for 58.0% (N = 782) of the whole sample. Moreover, we can also suggest
that settling of female eels is important in the Fumemorte drainage canal. FEUNTEUN
et al. (2000) showed, in the Frémur dammed catchment, that at least
15% of the silver eels present in the catchment stayed in the system the following year.
Factors determining the timing of the catadromous migration of the silver eels in the
Fumemorte drainage canal are under study.

Recruitment in the Vaccarés lagoon is much higher than in the Fumemorte since
its geographic situation allows a good colonisation for the elvers. The sex ratio is close
to equality (54.4%) and as a result frequencies of female eels are less important than
in the Fumemorte system. In most Mediterranean lagoons, silver males predominate
(from 58 to 80%) (MALLAWA, 1987). CRIVELLI (1998) suggested that the productivity
of the environment in which eels are sedentary is the fundamental factor determining
sexual differentiation, productive environments leading to high densities and therefore a
differentiation toward the male sex. Contrary to the Fumemorte canal drainage, mortality
seems to be high for eels > 300 mm. We can suggested that (i) emigration is easier in
Vaccares for silver eels (ii) harvest of yellow and silver eels by local fisheries in the
Vaccares lagoon play an important role on the survey of the subpopulation (i) mortality
caused by adverse environmental conditions such as anoxia or hypertrophy that occur
in all Mediterranean lagoons (CRIVELLI, 1998).
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IV.2. Influence des caractéristiques des hydrosystemes sur les

structures (tailles, ages) et ""qualité' des anguilles argentees.

IV.2.2. Un impact possible de [l'anthropisation sur le succeés

reproducteur des anguilles : le cas des Microcystines-LR.

Cette partie est présentée sous la forme d'un article en révision dans la revue Journal of Fish

Biology.

Résumé.

L'édification de barrages necessaires a la création de réservoirs d'eau potable est une des
manifestations croissantes de l'anthropisation des cours d'eau depuis quelques années. Les
conditions physiques (température et turbidité importantes) et chimiques (concentrations
élevées en nutriments: phosphates et nitrates principalement) rencontrées dans ces zones
lentiques eutrophes des le printemps favorisent la prolifération (ou bloom) de cyanobactéries
toxiques qui s'accumulent dans le foie des especes aquatiques : les microcystines-LR
(MCLR). En raison (i) de leur phase continentale longue (entre 3 et 20 ans) et (ii) de leur
caractére migratoire qui peut les amener a franchir ou exploiter ces zones, les anguilles sont
susceptibles d'étre exposées a ces blooms toxiques. Pour tester cette hypothése, les foies de 30
anguilles argentées issues du bassin versant du Frémur, ou des blooms de MCLR sont
observés tous les ans, ont été analysés. 50% des foies étaient contaminés avec un taux moyen
de 15,2 + 12,1 ng.g™". Le foie jouant un réle fondamental dans (i) I'accumulation de lipides et
(if) maturation des gonades via la vitellogenese, nous faisons I'nypothese que les anguilles
argentées contaminées ont une chance plus faible par rapport a celles qui ne le sont pas
d'atteindre la frayére dans la mer des Sargasses et/ou de se reproduire dans de bonne

condition.
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Abstract

Thirty European silver eels undertaking their spawning migration were collected in a river
system of France where algal blooms occurred yearly. 50% of them presented a mean toxin
level of microcystin-LR of 15.2 + 12.1 ng.g™* in fresh liver. Considering the importance of
liver in lipid storage and energetic reserve allocation during transoceanic migration and
reproduction, we invite ecotoxicologists to focus on consequences of this potential impact for

the spawning success of these migrating eels.

Key Words: cyanobacteria; microcystin-LR; European eel; seaward migration; liver; lipid

storage.
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Due to their ability to produce strong hepatotoxins and neurotoxins in eutrophic hydrosystems
(Sivonen & Jones, 1999), cyanobacteria are thought to be harmful for aquatic organisms
including zooplankton (Thostrup & Christoffersen, 1999) and fishes (Magalhées et al., 2001;
Rodger et al., 1994). According to Vézie et al. (1997), more than 70% of the strains present in
cyanobacterial blooms are hepatotoxic, with a toxin concentration in situ varying from 0 and
5mg.g™* according to the bloom considered.

Microcystins, especially microcystin-LR (MCLR), are the most common and intoxicating
compounds associated with cyanobacterial blooms (Dawson, 1998; Hyenstrand et al., 2003).
They can rapidly and massively be released in water at the cellular lysis, due to the natural
senescence or induced by algicides. Microcystins are rapidly taken up by hepatocytes through
carrier-mediated transport and may causes structural damage to the cell indirectly by
inhibiting enzymes which are needed for regulation of structural proteins of the cell (Dawson,
1998).

For fishes, clear indications that MCLR induces severe damage in the liver of exposed
individuals, growth inhibition and mortality (Rahberg et al., 1991; Tencalla et al., 1994) have
been reported. However, toxicity of MCLR is mainly studied in controlled conditions since
most of the recent research on the influence of cyanobacteria on fish has focused on the acute
toxic effect of intraperitoneal injection or oral application of MCLR. These studies are
performed in microcosms and do not appear realistic in term of exposure conditions in
streams (e.g. occurrence of exposure). Moreover, research that integrates sublethal, but
chronic and recurrent expositions, have not yet been led.

As population biologists, we are interested in environmental and continental strokes that
affect european eels (Anguilla anguilla L.) population, acknowledged to be in depletion
throughout its distribution range since the 1980s (ICES, 1998). Anguillids are amphihaline

species which spawn in tropical deep areas and migrate to continental and insular bodies
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where they spend several between 5 and 10 years to grow. Thus, as a long-lived species, eels
may be suspected to be contaminated by cyanobacterial toxins in eutrophic hydrosystems as it
has been shown for xenobiotics notably (Robinet & Feunteun, 2002). However, such
presumptions have not been yet investigated in the field.

Liver in Teleost fishes is one of the most sensitive organs to show alteration in biochemistry,
physiology and structure following exposure to various types of environmental pollution
(Hinton & Couch, 1998). Based on this, silver eels (i.e. maturing freshwater A. anguilla) at
the onset of their seaward migration occurring in winter were collected in a river system
where algal blooms are known to occur every late summer, in order to assess a mean level of
MCLR in local silver eel liver.

Our study site, the Frémur (western France, 48°40' N, 1°40' W), representative of many small
coastal catchments in western Europe, is scattered of many dams obstructions that reduce the
average velocity and increases the water depth. As a result, the total extent of the watershed is
5 ha of running water (streams) and 75 ha of still waters (ponds and reservoirs). The most
important dam (14-m high) creates a 3 x 10° m? reservoir for drinking water. Important algal
blooms regularly occurs in the reservoir and high level are observed in late summer/autumn.
Most of the time, these cyanobacterial blooms provoke MCLR concentrations over the
maximum allowable concentration in drinking water (1 pg I'") (Falconer et al., 1994).
Experiments were carried out on 30 silver eels, collected at the onset of their seaward
migration in December 2000 (see Acou et al., 2000; Feunteun et al., 2000 for further details
on sampling protocols). As in many river systems, migration peak occurred principally during
late autumn/winter (Feunteun et al., 2000), well after the maximum bloom period that takes
place in spring and in early autumn (Vézie et al., 1997).

Eels were measured and silver stage was determined according to 3 criteria (colour of the

back and the belly, presence of a well marked lateral line, and eye diameter; see Acou et al.,
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in press for further details). Extracted otoliths were prepared by the method described by
Mounaix & Fontenelle (1994) and continental age (life in fresh water) was determined as the
number of annuli counted after the entrance into fresh water (a marked double ring). Liver of
each silver eels has been removed and weighted (fresh weight). Microcystin was extracted
from individual liver with 2 ml of 100 % methanol (MeOH). Liver were frozen at -80 °C in
Eppendorf tubes for conservation. Each liver was crushed in 1 ml of 100% MeOH, then
crushed again after 12 hours at 4 °C with 1 ml of 100 % MeOH added, and centrifuged. The
extract was diluted with water in order to obtain 10% MeOH for the analysis by immuno-
assay with ELISA microcystin Plate Kit (Envirologix Inc). Analysis was realized in triplicate
for 2 dilutions: no diluted and half diluted. The method was able to detect microcystin from a
level of 0.05 pg/l and to the nearest 0.01 pg/l.

The 30 silver eels collected were 473 £ 154 mm mean total length (+ S.D., min = 308 mm,
max = 954 mm). Ages of these eels ranged from 5- to 10-years. Mean weight of fresh liver
removed was 2.95 + 3.4 g (min = 0.36 g, max = 16.4 g). Figure 1 indicates that 50 % of liver
(N = 15) were contaminated by MCLR. Among them, mean MCLR level was 15.2 + 12.1
ng.g (min = 1.4, max = 53.4).

Silver eels were collected in December, during the annual migration peak, after the
occurrence in late summer-autumn of cyanobacterial bloom. During their continental life
cycle, eels are highly sedentary fishes and grow most of their freshwater life in the same area
(Laffaille et al., 2005). As a consequence, the MCLR level observed in silver eel liver can be
considered as an evidence of past exposure to the blooms. However, the eel sub-population is
not equally exposed to cyanobacteria since 50% of sampled livers were not contaminated by
MCLR. Indeed, some contrasts in spatial distribution of eel sub-population must be pointed
out. Eels are distributed along the whole linear of Fremur basin (Feunteun et al., 1998) and a

significant proportion of the population are settled in lotic areas (Laffaille et al., 2003), i.e.
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shallow and running waters with strong abundance of aquatic vegetation, not favourable for
algal proliferation. We thus assume that contaminated silver eels have spent their sedentary
growing stage in the reservoir, or at least a significant time in lentic area, before they migrate
seaward (Acou et al., in press).

Mean level of MCLR in contaminated livers (15.2 + 12.1 ng.g fresh weight) raises
fundamental questions concerning the kinetics of assimilation of MCLR in liver. In a previous
study, Tencalla & Dietrich (1997) gavaged trouts with acutely toxic doses of Microcystis
aeruginosa (equivalent to 5700 pug MCLR/kg body weight). They showed a rapid uptake of
MCLR into the liver (1 hour after gavage) and a subsequent MCLR peak concentration (3 hr
after gavage, 524 + 197 ng/g liver tissue). Then, a low decrease of toxin hepatic concentration
was observed since toxin could still be extracted from the liver 3 days after gavage (to 44 £5
ng/g liver tissue, the last time point of this study). In the present study, MCLR remains in the
liver of wild silver eels more than three months after bloom exposure. Such an accumulation
process was previously reported in Tilapia rendalli of a Brazilian lagoon (Magalhaes et al.,
2001), that presented MCLR hepatic levels even during periods when the water bloom has
collapsed. Nevertheless, differences in metabolism and ecology between fish species have to
be considered. Although resistance for eels to acute toxicity is not known, they may have, as
for zebrafish Danio renio, a detoxification process via the glutathione pathway that is able to
catabolize the toxin to a less toxic compound (Wiegand et al., 1999). We just have started a
Kinetic study on liver MCLR turnover in the Frémur catchment that aim to assess MCLR level
in eels liver from the start of the bloom until episode of massive cyanobacterial blooms in the
reservoir. Results would help us to clarify this issue.

Consequences of contamination of MCLR in liver of silver eels, throughout their ultimate
travel from continental area to the hatchery site in the Sargasso Sea, can be questioned. First,

there are strong presumptions that mortalities occur during episodes of massive
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cyanobacterial blooms as it has been shown for Cyprinidae, Percidae, Esocidae or Salmonidae
(see Fisher & Dietrich, 2000 for review). For eels, specific studies must be conducted to
precisely assess lethal consequences of MCLR on eels in lentic areas. Second, considering the
fundamental role of liver in energy synthesis and vitellogenesis (Nagahama, 1983), liver-
contamination by MCLR both may be suspected to (i) reduce the probability for eels to reach
the spawning site and (ii) alter their reproduction success.

As in mammalian adipose tissue, eel muscle functions as lipid storage tissue (mainly
triacylglycerol), and constitute a great energetic potential: lipids reach from 15 to 20 % of the
skeletal muscle weight in yellow eels (Larsson & Lewander, 1973) and up to 20 % in silver
eel (Boétius & Boétius, 1980). During their 6000 km-long transoceanic migration from
Atlantic coast to the Sargasso Sea, silver eels fast and muscular lipids are supposed to be used
as their single source of energy. Although interaction between liver and muscle has to be
clarified, eels hepatocytes actively synthesize and secrete proteins and lipids, transporting
them to muscle cells (Alam et al., 2004). Microcystin is known to inhibit important regulatory
enzymes in the metabolism of eukaryotes, i.e. Protein Phosphatases inhibition by microcystin
may have serious effects on metabolism of fish leading to a decrease in glycogen synthesis
(Falconer, 1993). Thus, contaminated silver eels (versus healthy) may not have the same
energetic potential at the beginning of their seaward migration. Further investigations must be

led to test this hypothesis.

According to the great importance of corporal lipids in the egg-maturation process (Nassour
& Leger, 1989), a deficiency of lipids reserves available for gonadic maturation may lead to a
decrease of egg production with consequences on the reproduction success (Henderson &

Tocher, 1987). Such an hypothesis has been advanced for Whitefish (Coregonus lavaterus L.)
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in Lake Ammersee (Germany), as the steep disappearance of Coregonid age-groups is thought

to be a result of the developmental effects of the cyanobacterial toxins (Ernst et al., 2001).

In conclusion, various continental scale changes as habitat accessibility, habitat loss for
growth, overfishing, parasitism, water pollution, global changes are suspected to play
important role in decline of Atlantic eels (Robinet & Feunteun, 2002; Wirth & Bernatchez,
2003). None of them is today really pointed as a main factor, and an additive effect is
assumed to occur. In this context, every serious impact on eels migration and reproduction is
worth to be examined. Considering the importance of liver in lipid storage and energetic
reserve allocation during both the transoceanic migration of European eel and reproduction,
we invite ecotoxicologists to focus on consequences of this potential impact for the spawning

success of these migrating eels.

This study was funded by the “Fédération de Péche et de Protection des Milieux Aquatiques

d’Ille-et-Vilaine”, the contract ‘Poissons Migrateurs’, and various regional and local councils.
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Figure captions

Figure 1. MCLR concentrations (ng / g fresh weight) in the liver of silver eels during seaward

migration (ranking in an ascending way of MCLR level).
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IV.3. Variabilité de la production et des conditions des anguilles
argentées pre-migrantes dans deux petits (< 90 km?) bassins versants

de I'Ouest de la France.

Cette partie est présentée sous la forme d'un article sous presse dans la revue American

Fisheries Society Symposium.

Résumé.

L'objectif de cette étude est d'estimer, a partir de I'analyse de la fraction sédentaire d'une sous-
population (ou Stock), la production d'anguilles argentées avant émigration (ou pré-
migrantes). Cette étude a été menée dans deux bassins versants de I'Ouest de la France (le
Frémur et I'Oir) de taille équivalente (< 90 km?), proches spatialement mais qui se distinguent
par leur degré d'anthropisation (obstacles et qualité de I'eau). Les abondances et les
caracteéristiques biologiques ont été obtenues grace a des péches électriques réalisées pendant
3 anneées consecutives a la fin de I'été, c'est-a-dire avant la migration des anguilles argentées.
Les densités et biomasses moyennes variaient beaucoup entre les deux systemes (39 + 6
ind.100 m™ et 1352 + 171 g.100 m dans le Frémur, 3 + 0.32 ind.100 m™ et 385 + 42 g.100
m dans I'Oir). Les anguilles pré-migrantes étaient dominées par les males dans le Frémur
(85,8%) et par les femelles dans I'Oir (79,0%). La biomasse pré-migrante etait 4,5 fois plus
importante dans le Frémur (254,5 g.100 m2.an™) que dans I'Oir (56,0 g.100 m2.an™). Pour
chaque sexe, le coefficient de condition de Fulton était significativement plus important pour
les anguilles de I'Oir (0,20 en moyenne pour les deux sexes) que du Frémur (0,17 en moyenne
pour les deux sexes). Les différences importantes des densités et des caractéristiques
biologiques des anguilles pré-migrantes produites par ces deux bassins versants suggerent
gu'une variabilité colossale de la production d'anguilles argentées en "quantité” et en "qualité"

existe a I'échelle de l'aire de répartition de cette espéce.
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Abstract - This paper assesses potential production of premigrant European eels (Anguilla anguilla)
based on analysis of sedentary eel populations in two small river systems in western France that are in
close proximity. Abundance and biological characteristics were evaluated from electrofishing surveys
conducted in three years in September-October, before the catadromous migration of silver eels.
Mean density and biomass density of the eel population differed greatly between the systems (39 + 6
ind.100 m? and 1352 + 171 g.100 m? in the Frémur River and 3 + 0.32 ind.100 m™ and 385 * 42
9.100 m? in the Oir River). Premigrants were dominated by males in the Frémur (85.8%) and by
females in the QOir (79.0%). Estimated premigrant biomass density was 4.5-fold higher in the Frémur
(254.5 g.100 m™2.year™) than in the Oir (56.0 g.100 m?.year™). Mean Fulton's K condition factor was
significantly higher for both sexes in the Oir (0.20 + 0.004 and 0.20 = 0.003 for males and females
respectively) than in the Frémur (0.17 £ 0.002 and 0.17 £ 0.004 respectively). The large differences in
densities and biological characteristics of eels from neighboring catchments suggest that huge
variability of both quantity and quality of silver eel production can be expected at the scale of the

European stock.
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INTRODUCTION

Anguillid eels support important commercial and recreational fisheries (McDowall 1990;
Tesch 2003). According to Moriarty and Dekker (1997), 25000 people earn income from the
European eel Anguilla anguilla, whose fishery has a direct commercial value of 180 million Euro,
plus 380 million Euro added value. However, since the 1980s, the European eel stock has declined
substantially throughout its distribution range. The latter includes all accessible continental and
coastal hydrosystems that link with the Baltic and North Seas, and the Atlantic and Mediterranean
coasts between Iceland and Morocco (Moriarty and Dekker 1997). ICES (1998) has recommended
that all means should be taken to restore the depleted stock, at all biological stages. In particular, it
recommended increased escapement for glass eels, yellow eels, silver eels and standard international
escapement objectives (ICES 1998).

It is now generally agreed that despite uncertainties on the form of the stock-recruit
relationship (i.e. the relationship between silver eel escapement from continental waters and
subsequent glass eel recruitment back to continental waters), the best way to measure the effect of
restoration efforts is to assess production, population structure (size, sex ratio and age), and breeding
potential of silver eels (Feunteun 2002).

In Europe, few quantitative data are available on the size of silver eel runs. Investigations in
large water bodies typically use mark recapture techniques (e.g. the Baltic Sea, Moriarty 1996; the
Loire River, Boury et al. 2003). In small river systems, exhaustive surveys have been conducted using
wolf traps in a small number of rivers in Northern Europe (e.g. the Frémur, Feunteun et al. 2000).
However, silver eel escapement is unknown in most European water systems and a more efficient
approach is needed to provide silver eel run estimates. In small coastal catchments, surveys are
commonly conducted to characterize the status of the sedentary fraction of the eel stocks. Among

sedentary eels, a proportion undergoes silvering metamorphosis before they start their downstream
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migration. Most premigrant eels achieve their silvering in late summer and then wait in the catchment
until migration is triggered by environmental factors such as floods (Acou et al. 2000). By
enumerating these premigrant eels, it is possible to estimate a watercourse's potential production of
silver eels (Feunteun et al. 2000).

Robinet and Feunteun (2002) hypothesized that the probability that silver eels reach the
spawning grounds and successfully reproduce varies among their continental growing sites. A pan-
European methodology to estimate the overall breeding potential of silver eels according to relevant
criteria (fat composition, contamination by chemicals, parasitic load, etc.) is not yet ready for use
because of the complexity to implement such an approach. Use of silver eel condition indices may
constitute a first step in this direction. Fulton's K condition factor has been demonstrated to indicate
energy reserves of Atlantic salmon Salmo salar (Sutton et al. 2000), Coregonus artedi (Pangle and
Sutton 2005) and Gadus morhua (Lambert and Dutil 1997; Grant and Brown 1999). Considering the
importance of energy reserves during both the transoceanic migration and reproduction of European
eel (Boétius and Boétius 1980; Robinet and Feunteun 2002), we hypothesize that Fulton's K may
represent a good index of silver eel breeding potential.

This paper estimates production of premigrant silver eels based on analysis of sedentary eel
populations. To achieve this goal, we compared the population characteristics of eel sub-populations
in two coastal river systems of western France which vary substantially in the degree of human
development. In order to assess the quality of silver eels produced in each catchment, we focused on
sex ratio, mean weight, and Fulton's K condition factor in premigrant eels as indicators of

reproduction potential in the two systems.

MATERIAL AND METHODS
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Study sites

The Frémur and Oir Rivers are typical in catchment area of the numerous river systems in
western France. The Frémur is a small river of northern Britanny, which discharges into the English
Channel next to Saint Malo (Figure 1). Catchment area is approximately 60 km2 and overall river and
stream length is 46 km, with 17 km of main stream. Slope varies between 0.1% and 2% with a mean
of 0.6%. Tidal limit is at the Roche Good mill (Figure 1). The watershed contains two dams (Pont es
Omnes and Bois Joli, Figure 1) which were impassable until the recent construction of fish lifts
(Feunteun et al. 1998). The larger, at Bois Joli, is 14 m high and creates a 3 x 10° m® reservoir for
drinking water. An eel lift for upstream migration was built in 1996. Impoundments formed by the
two dams reduce velocity and increase depth, thereby creating aquatic communities dominated by
lentic water species (Abramis brama, Rutilus rutilus, Scardinius erythrophtalmus, Tinca tinca, Esox
lucius, Sander lucioperca). Wetted area above the Pont es Omnes dam totals 59.9 ha including 5.3 ha
of running waters and 54.6 ha of still waters above the two dams (Figure 1). Six minor works
including pipes under roads, water flow gauging devices, and bridges impose temporary obstacles to
eel migration depending on water level (Feunteun et al. 1998). Overall, the Fremur provides a wide
range of habitats from high velocity streams of the trout zone to lentic waters of the bream zone in
downstream areas.

The Oir, a small river of southern Normandy, is a tributary of the Selune which flows into
Mont Saint-Michel-Bay (Figure 1). The centre of the Oir catchment is about 65 km east of the centre
of the Frémur catchment. The Oir drains a 87 km?2 catchment and the overall length of the system is
120 km, including 25 km of main stem. Mean slope is 1.1%. Total wetted area upstream from Cerisel
Mill (Figure 1), including the main stream and tributaries, is 22.9 ha. The Oir is obstructed by only
one weir. The Oir is cool and not eutrophic, and is one of the best rivers for sea trout (Salmo trutta)

and Atlantic salmon in France.
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Sedentary stock assessment

Sampling was conducted in the low water level period (September in the Frémur and October
in the Oir), after the beginning of the metamorphosis but before the migration of silver eels (Fontaine
1994). Sampling took place in both rivers in 2000, 2001, and 2002. Electrofishing was conducted

with a Dream Electronic electrofisher set at DC 300 V and 3 A.

Frémur sampling

Electrofishing was conducted in 30-m long river sections delimited by 3-mm-mesh stop nets.
A total of 29 river sections were sampled each year (Figure 1). These sections were located between
8.5 and 17 km from the sea. Mean width was 2.5 £ SD 0.5 m (range 0.7-4 m) and mean depth was 0.5
+ 0.1 m (range 0.15-1 m). These river sections covered about 2.3% of the overall stream length
upstream of the Pont es Omnes dam (Figure 1). In Pont es Omnes pond and Bois Joli reservoir, eels
were sampled with unbaited fyke nets with 6 mm mesh. Four sites were sampled with fyke nets in

September 2000, three in September 2001 and two in September 2002.

Oir sampling

A total of 32, 27 and 24 river sections that ranged between 100 and 1000 m long were
electrofished on the main stream and tributaries in October 2000, 2001 and 2002, respectively. These
sections in the main stream were between 11.5 and 19.0 km from the sea. Sampling sections
represented on average 8.0% of stream length upstream of Cerisel Mill (Figure 1). Mean width was

2.9 = SD 1 m (range 0.6-4.5 m) and mean depth was 0.35 + 0.14 m (range 0.05-0.47 m).

Migratory potential characteristics
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Eels were anaesthetized with 2-phenoxyethanol, measured (TL to the nearest mm), and
weighed (W, to the nearest g). Eels were allowed to recover in cool, well oxygenated water for about
15 min before being returned to the water. No glass eels were found in either river. In this paper,
elvers refer to pigmented eels < 180 mm long. Most of these would be in their first year in continental
waters. Silver eels were identified by three criteria (Feunteun et al. 2000): color of the back and
belly, presence of a well-defined lateral line, and Ocular Index (OI) > 6.5 according to Pankhurst's
(1982) silvering threshold value. The Ol is the relation between TL and the mean size of the two eyes,
calculated as follows (Pankhurst 1982): Ol = 25n/8 TL {(A+B)%:+(A+B)?_.} where TL is the total
length, A and B are respectively the horizontal and vertical eye diameters and R and L are right and
left eyes. If only two of the criteria (most often the lateral line and the Ol value) were met, the eel was
designated as yellow/silver. Silver and yellow/silver eels are collectively referred to as premigrants.
If only one (generally the Ol value) or none occurred, the eel was recorded as yellow (Feunteun et al.
2000).

Sex was assigned by macroscopic observation of gonads, using the criteria described by
Colombo et al. (1984), on subsamples of 75 and 35 silver eels caught in the Frémur and Oir
catchments respectively. In the Fremur, silver eels identified as male by this method ranged from 300
to 434 mm (N = 44; mean TL=366 + SE 4 mm), and silver eels identified as female ranged from 414
to 677 mm (N = 31; mean TL=528 £10 mm). In the Oir, male silvers ranged between 334 and 437
mm (N =13; mean TL=373 £9 mm) and female silver eels ranged between 429 mm and 611 mm
(N=22; mean TL=524 11 mm). In both rivers, all silver eels > 440 mm were females as has been
shown in other studies (Rossi and Colombo 1979; Tesch 2003). In order to increase the number of
sexed eels, all sampled premigrant eels (yellow/silver and silver eels) were classed as female if their
length > 440 mm and male if their length <440 mm. All premigrant eels were assumed to be sexually

differentiated. Sex ratio was expressed as proportion of females or males among premigrant eels.
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Fulton's K condition factor was calculated as K = 100xWy/TL* with W, in g and TL in cm (Cone

1989).

Analysis

Premigrant characteristics - In a previous study, Feunteun et al. (2000) observed no significant
differences in length distribution between premigrant eels sampled in the Frémur catchment in
September (electrofishing and fyke nets) and migrant eels captured the following season in the
downstream trap at Pont es Omnes (Figure 1). This suggests that the sampling plan used in the
Frémur provides reliable information about the silver eel population at the scale of the river system.
In the present study, fyke net results were not used for population estimates but were pooled with
electrofishing results to describe the biological characteristics (W; and K) of premigrant eels. Prior to
statistical analysis and to respect normality of distribution, the data were log (x+1) transformed.
Factorial Anovas (with river (Frémur and Oir) and Year (2000, 2001 and 2002) as factors) were
performed. Post-hoc Tukey tests were used when Anovas were significant. y2 were used to test sex
ratios and migratory potential proportions between years in each catchment. Length, weight and K

data presented are means * standard error (SE).

Abundance estimates

In both systems, total number and weight of fish in sections were assessed by the depletion
method.

Frémur - In all river sections, fish were removed after electrofishing passes. Most (92%)
sessions consisted of two passes; the remainder had three passes. Total estimated eel numbers in each

river section were calculated by the weighted maximum likelihood model of Carle and Strub (1978).
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Catchability was very high (on average 70% of the standing stock was caught at the first removal) as
has been noted in previous studies (e.g. Lambert et al. 1994; Feunteun et al. 1998, 2000).

Oir - Fishing sessions consisted of a single removal (C;) or two-pass sessions (C; and C,)
termed "single™ and "depletion” fishings respectively. To estimate total number of eels in the Oir
catchment, the model of Carle & Strub (1978) was used in 22 depletion sections. On average 72% of
the standing stock was caught at the first removal suggesting similar catchabilities between the Oir
and the Frémur. A linear regression was used to predict abundance estimated by Carle and Strub
(1978) (Cest) from C; counts. The coefficient of determination (r?) was tested by Anova. Slope and
intercept of the linear regression were tested using a t-test. Independence between the residuals of the
model and C; and normality of the residual distribution were tested using Pearson's correlation
coefficient (r) and one-sample Kolmogorov Smirnov non-parametric test with Lillefor's option,
respectively. The resulting relation was then used to assess total number of eels in both single and
depletion sections according to C; removal.

In both systems, eel density and biomass density (expressed as ind.100 m and g.100 m™) for
each river section was calculated as total number and weight of estimated eels divided by the area of

the stream section. Eel density and biomass density are presented as means + standard error (SE).

Stock assessment - Stock for each catchment was estimated by multiplying mean density and
biomass density by total wetted area. In the Oir which has no ponds, total wetted area was 22.9 ha. In
the Frémur, most (91.15%) wetted area is ponds and reservoirs where no measurement of population
densities are available. Extrapolation of stream densities to the overall surface of pond/reservoir
habitats would lead to biased estimates since this method would ignore eel microhabitat selection
(Broad et al. 2001). In a study on spatial organization of eels in the Frémur, Laffaille et al. (2003)

found that large eels tend to be in intermediate to high depths with intermediate abundance of
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vegetation. In Pont es Omnes pond and Bois Joli reservoir, only a narrow shoreline strip (ca. 2.5 m
wide) provides such habitats for both small and large eels. Jellyman and Chisnall (1999) for A.
australis and Schulze et al. (2004) for A. anguilla confirmed that eels are mainly confined to
shorelines because of the availability of cover (e.g. rocks or macrophytes) and presence of food. The
2.5 m shoreline strip of Pont es Omnes pond and Bois Joli reservoir amounted to 2.1 ha. Thus, total
wetted area used for stock assessment calculations in the Frémur was 7.4 ha (2.1 ha for pond/reservoir
habitat and 5.3 ha for running portions).

Feunteun et al. (2000) extrapolated from density estimates to the whole stream surface and
analyzed mark/recapture records of PIT-tagged silver eels to assess eel population size in the Frémur
catchment. Size of the silver eel stock in the basin was calculated from the size of the total silver eel
run (trap data) and the fraction of the tagged population recaptured in the run (recapture) using the
Lincoln-Petersen method. The two methods produced similar estimates of the number of silver eels
(3000 silver eels on average in 1996 and 1997), suggesting that both approaches are reliable

(Feunteun et al. 2000).

RESULTS
Population structure

Frémur - Eels captured by electrofishing and fyke netting ranged in length from 56 to 774 mm
(Figure 2). Modal length of young eels ranged from 160 to 180 mm between 2000 and 2002.
Proportion of elvers (eels < 180 mm) were equivalent in 2000 and 2002 (26.0% and 27.7% of total
catch, respectively) but were significantly higher in 2001 with 42.0% of the total catch (y? = 3215.72,
df = 2, p < 0.001). For all years combined, 85.1% of premigrant eels belonged to the 300-440-mm
size class, which were assumed to be males. Proportions of males among premigrants were 80.3% in

2000, 87.5% in 2001, and 89.5% in 2002, 85.8% for all years pooled.
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Oir - Eels captured by electrofishing ranged between 117 mm and 682 mm (Figure 3). Length
structures of each biological stage (yellow, yellow/silver and silver eels) were not statistically
different among years (Kolmogorov-Smirnov test, p > 0.1) suggesting a steady population over time.
Proportion of young eels < 180 mm represented only 1.1% (N = 8) of captures in all years.
Premigrant population structure was dominated by females (i.e. eels > 440 mm) in all years (85.7% in
2000, 70.0% in 2001, 81.2% in 2002, 79.0% for all years pooled).

Premigrant characteristics - Mean weight of premigrant males was 83 + SE 2.0 g (range 41-
167) in the Frémur and 120 + 5.5 g (range 79-156) in the Oir. Mean K of premigrant males was 0.172
+ 0.002 (range 0.095-0.231) in the Frémur and 0.197 + 0.003 (range 0.170-0.217) in the Oir. Mean
weight of premigrant females was 256 + 18.0 g (range 161-541) in the Frémur and 290 + 11.6 ¢
(range 156-547) in the Oir. Mean K of premigrant females was 0.168 + 0.004 (range 0.136-0.204) in
the Frémur and 0.196 + 0.003 (range 0.141-0.247) in the Oir. For each sex, eels were significantly
heavier in the Oir than in the Frémur (Table 1, Figure 4). Similarly, Fulton's K condition factor was

significantly higher in the Oir than in the Frémur for each sex (Table 1, Figure 5).

Abundance

Frémur - Total mean density and biomass density for all stages during the three study years
were high with 39 + SE 6 ind.100 m™ and 1353 + 171 g.100 m™ respectively (Table 2). Proportion of
silver eels was similar in 2000 (5.9%) and 2002 (5.8%), but was significantly lower in 2001 (1.3%)
(Anova: factor = Year, df = 2, F = 8.77, p < 0.001). The proportion of yellow/silver eels varied
between 0.1 % in 2002 and 3.2 % in 2001. Thus, yellow/silver eels and silver eels constituted a
migratory potential of 8.3% in 2000, 4.5% in 2001 and 5.9% in 2002. The mean biomass density of

the population decreased from 1752 + SE 400 g.100 m™ in 2000 to 1126 + 238 g.100 m™in 2001 and
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1180 + 203 g.100 m™ in 2002. The premigrant biomass density dropped significantly from 420 g.100
min 2000 to 172 + 9 g.100 m in 2001 and 2002 (Table 2).

Oir - A linear regression between Ce; and C; was performed in the Oir catchment (Cest = 1.17
+0.13xC; +1.14+0.52,r2=0.80, F =79.9, P <0.001) with significant slope and intercept (t-Test, P
< 0.05). No significant correlation between residuals and C; was observed (r = 0.0, P = 1).
Abundances of the first removal were log-transformed since residual distribution did not meet the
normality assumption (Kolmogorov-Smirnov test, d = 0.31, P < 0.05). Estimated mean total density
and biomass density were approximately 13- and 4-fold lower than in the Frémur since they
amounted to 3 + SE 0.32 ind.100 m™ and 385 + 42 g.100 m™, respectively (Table 3). During the study
period, proportion of silver eels varied from 3.1% of the whole stock in 2000 to 8.2% in 2002, but this
variability was not statistically significant (Anova, df = 2, F = 1.65, P = 0.19). Yellow/silver
proportions declined significantly from 3.0% in 2000 to 0.1% in 2001 of the overall resident eels
(Anova, df = 2, F = 3.85, P < 0.05). Therefore, the proportion of premigrant eels amounted to 6.2% in
2000, 5.4% in 2001 and 8.7% in 2002. Premigrant eel biomass density was stable in time with 48

9.100 m?in 2000, 51 g.100 m™ in 2001 and 69 g.100 m™2in 2002 (Anova, df = 2, F = 0.15, P = 0.86).

Premigrant estimates

The population of premigrant eels in the Frémur was estimated to be 2475 eels (315 kg) in
2000, 1500 (124 kg) in 2001 and 1448 (134 kg) in 2002 (Table 2). For the Oir, the premigrant
population was estimated as 412 eels (110 kg) in 2000, 412 (117 kg) in 2001 and 595 (159 kg) in
2002 (Table 3). Thus, estimated premigrant populations in the Frémur were approximately 4-fold
higher than those of the Oir in each year. Estimated Frémur premigrant eel biomass was

approximately 1.5-fold higher than in that of the Oir during the study period.
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However, because of the contrast in sex ratio between rivers, the number of female
premigrants was greater in the Oir than in the Frémur (mean population 378 + SE 57 in the Oir and
286 + SE 103 in the Frémur) (Table 4). Moreover, because of the larger size of the females in the Oir,
the biomass of female premigrants was substantially greater in the Oir (103 + SE 14 kg.year™) than in

the Frémur (31 + 15 kg.year™) (Table 4).

DISCUSSION

Numerous studies based on life history traits (population structure, growth pattern, age at
silvering) emphasize that the watershed is the relevant ecological unit to assess silver eel biomass
(e.g. Feunteun et al. 2000; Acou et al. 2003). The present investigation of silver eel production in two
small Atlantic catchments supports this conclusion.

In the Frémur, estimated densities were 39 + SE 6 ind.100 m? and 1352 + 171 g.100 m™
These values are very high compared to other west European catchments (Moriarty and Dekker 1997;
Feunteun et al. 1998). For example, Carrs et al. (1999) reported that 71% of density estimates at 1462
sites in English rivers and streams were < 5 ind.100 m™. Vollestad and Jonsson (1988) estimated eel
density at 1.16 ind.100 m™ in the Imsa River (Norway), based on the total estimated population size
in the catchment divided by the total area of water (including the deeper parts of lakes). Some of the
highest density estimates (50 - 1300 ind.100 m™) were observed in Danish streams (Rasmussen 1983)
including mostly elvers (< 150 mm). In Frémur samples, proportions of elvers (< 180 mm) varied
between 26% and 42% during the study period suggesting interannual variability of recruitment
which was also observed in an eel-pass survey (Figure 1; A. Acou, unpublished data). However, we
suggest that the shortness of the Frémur, its good location for glass eels arrivals, and the restoration of
upstream migration via the eel-lifts could explain this high abundance (see Feunteun et al. 2000).

Moreover, fishing pressure was quite low (no commercial fishery) and anglers mainly focused on
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cyprinids, esocids and percids. Lastly, we did not observe predation mortalities since piscivorous
birds (including cormorants and ardeids) were scarce in the study area.

In the Oir River, elvers (eels < 180 mm) represented only 1.1% of the total catch during the
sampling period. It seems that colonization of the Oir by young recruits is low. Distance from the sea
is the most important structuring parameter for abundance and mean size of European eel (Ibbotson et
al. 2002). In the present study, distances from the sea of electrofishing sampling sections did not
differ greatly between the Frémur (8.5 to 17 km) and the Oir catchments (11.5 to 19 km). It seems
unlikely that the small difference in distance from the sea (3 km) could explain the large difference in
elver proportions in the Frémur (40.0%) and the Oir (1.1%). Configuration of the Oir River could
explain part of this variability. The Oir is a small tributary of the main river (Sélune) and flows into
the Sélune 8 km from the sea. The Oir discharge was 10-fold lower than that of the Sélune (1258 +
SD 364 I.s* and 12213 + 3898 |.s™ respectively; INRA, unpublished data) between March and July
1999. Waterflow attraction is crucial for the orientation of glass eels and elvers during their
freshwater migration (Legault 1994). We suggest that eel recruitment in the Sélune is higher than in
the Oir as confirmed by sampling in the Sélune (A. Acou, unpublished data). The Frémur, unlike the
Oir, recruits all freshwater-seeking eels in its estuary. Thus, global densities (in number and biomass)
observed in the Oir were approximately 13- and 4-fold weaker (3.07 + SE 0.32 ind.100 m™ and 385 +
42 9.100 m™ respectively) than in the Frémur.

Premigrant fractions are dominated by males (85.8%) in the Frémur and by females (79.0%)
in the Oir. Female dominance is commonly found in headwater streams where densities are low
(Parsons et al. 1977). Helfman et al. (1987) proposed that female eels have an extended larval period
and dominate in northern latitudes due to differential larval distribution. The high variation in sex
ratio between the neighboring Frémur and Oir catchments does not support the hypothesis that

latitude is a determining factor of sex ratio. Instead, our results are consistent with Krueger and
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Oliveira's (1999) view that density influences eel sex ratios, with high densities promoting the
production of males. However, other factors such as trophic composition of the aquatic ecosystem
may also influence sex determination.

For both sexes, we showed that potential migrants in the Oir had significantly higher mean
weight and condition factor than those of the Frémur. Lipid, protein and energy content in fish are
positively related to body condition (Lambert and Dutil 1997; Grant and Brown 1999; Sutton et al.
2000; Pangle and Sutton 2005). Fish with a lower condition index may have encountered poor
feeding conditions or parasitic infections (Lambert and Dutil 1997; Yaragina and Marshall 2000).
Kangur and Kangur (1998) found that eels in the shallow eutrophic Lake Vortsjarv in Estonia showed
a strong linear relationship (r = 0.81, P < 0.0001) between condition factor and biomass of
invertebrates (i.e. Chironomus plumosus), the main trophic resource of the lake. Nutrition condition
could vary between the Frémur and the Oir according to (i) food availability, (ii) food quality, (iii) the
turnover of food and (iv) intra- and interspecific competition. The high eel density in the Frémur may
lead to intensified intraspecific competition in this river. Moreover, because of eutrophication, strong
cyanotoxin blooms (especially Microcystin-LR) are regularly observed in the Pont es Omnes pond
and Bois Joli reservoir in late summer (L. Brient, University of Rennes, pers. comm.). We recently
analyzed levels of Microcystin-LR in fresh liver of thirty migrant silver eels caught in winter at the
Pont es Omnes downstream trap (Figure 1; A. Acou, unpublished data). Results showed that 50% of
them are contaminated with a mean toxin level of 15.2 + SD 12.1 ng.g™. Microcystin-LR has been
found to induce severe liver damage and growth inhibition in fish (Rahberg et al. 1991; Kent et al.
1994; Tencalla et al. 1994). In the Oir, eel densities are low and cyanobacteria blooms are not
observed. Hence differences in feeding opportunities as mediated by intraspecific competition and
cyanotoxin exposure may contribute to the differences between the two systems in mean weight and

condition factor. Further comparative studies between the rivers are needed to clarify these effects.
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At the silver stage, the eel stops feeding and must have a large lipid reserves to sustain gonad
development during the long migration back to the Sargasso Sea (Boétius and Boétius 1980). Based
on condition factors, it would appear that the probability of reaching the spawning grounds in the
Sargasso Sea is higher for silver eels reared in the Oir catchment than in the Frémur catchment.

Premigrant biomass densities in the Frémur and QOir are respectively at the upper and median
ranges of silver eel biomass densities in European standing waters. For example in the Imsa River
(Norway), a mean silver eel biomass density of 22.7 g.100 m™ was reported between 1975 and 1987
(Vollestad and Jonsson 1988). In salt or brackish Italian lagoons, silver eel biomass density varied
between 65 g.100 m? and 190 g.100 m™ (Rossi 1979; Rossi and Cannas 1984). In our study,
estimated premigrant biomass density was 4.5-fold higher in the Frémur (254.5 g.100 m™) than in the
Oir (56 g.100 m™). However, female premigrant biomass densities were equivalent in the two systems
(43 9.100 m? and 45 g.100 m™ respectively).

We are conscious that our results constitute an approximation of silver eel production and that
further validation is needed to generalize our methods for small catchments. Schulze et al. (2004)
found that eels in a pond concentrated in shallow waters near the shoreline, although some were in
deeper water further from shore. In the Frémur, because density estimates were not available for the
impoundments, we assumed that eels in this habitat were limited to a 2.5 m wide peripheral strip, with
density similar to that measured by electrofishing in streams. Under this assumption eels would be
absent from 95% of the Frémur's wetted area. If this assumption is incorrect our estimates of eel
density would nevertheless be roughly valid for running water. Failure of the assumption would have
greater consequences on estimates of total stock. If impoundment waters further than 2.5 m from
shore contain eels, even at low densities, the total stock could be much larger than the one estimated

in the present study (Table 4). The mean yearly estimated production of premigrant eels in the Frémur
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River (1521 + 233 premigrant males and 286 + 103 premigrant females; Table 4) may therefore
constitute an underestimation of total production

Our estimates of silver eel production assume a one-to-one relation between premigrant
(yellow/silver and silver) eels and escapement of silver eels in the subsequent fall. However, the time
required for an eel to complete its silvering process remains unclear (Cottrill et al. 2002). Failure of
this assumption could lead to biased estimates of production. To clarify this point we have begun a
study using PIT tags to assess recapture rates of externally identified yellow/silver and silver eels.

To our knowledge, this study is the first to associate quantitative estimates of the number of
premigrant eels that will undergo a catadromous migration with data on the quality of migration
candidates (i.e. body condition). Even if our method needs further validation, we showed that silver
eel production and mean Fulton's K condition factor vary between two small river systems (wetted
areas < 60 ha) that are in close proximity. European eel stocks exist in small and fragmented
subpopulations (Dekker 2000). If rivers that are only 65 km apart show this degree of variability, we
can expect a very high level of variation in production ha™® and quality of silver eels across the
species' range. Contribution of silver eels by water system is the main component of the current
conservation strategy. However, we believe that the question of quality of animals among river
systems, which is presumed to influence reproductive success on the spawning grounds, is also a key

issue that must be urgently pursued for European eel conservation.
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FIGURE CAPTIONS

Fig. 1. Location and characteristics of the Frémur and Oir catchments. Open arrows represent batches
of two or three river sections sampled by electrofishing. Circles on the Frémur represent the locations
of fyke-net fishing. Bars indicate the location of major dams. In the Frémur: A, Pont es Omnes dam
(4.5 km from the sea) equipped with an eel-pass (designed to pass elvers) and a silver eel trap; B,
Bois Joli dam (6 km from the sea) equipped with an eel-lift. In the Oir: C: Cerisel Mill (10 km from

the sea). Stars represent tidal limits.

Fig. 2. Length histogram of eels sampled by electrofishing and by fyke net in the Frémur catchment in
September (a) 2000, (b) 2001 and (c) 2002. Open bars, yellow eels (N = 614 in 2000, N = 770 in
2001 and N = 562 in 2002); solid bars, silver eels (N = 43 in 2000, N = 11 in 2001 and N = 37 in

2002); hatched bars, yellow/silver eels (N =9 in 2000, N =30 in 2001 and N =1 in 2002).

Fig. 3. Length histogram of eels sampled by electrofishing in the Oir catchment in October (a) 2000,
(b) 2001 and (c) 2002. Open bars, yellow eels (N = 256 in 2000, N = 272 in 2001 and N = 155 in
2002); solid bars, silver eels (N = 12 in 2000, N = 8 in 2001 and N = 13 in 2002); hatched bars,

yellow/silver eels (N = 16 in 2000, N = 2 in 2001 and N = 3 in 2002).

Fig. 4. Mean weight (£ SE) of potential migrants (yellow/silver and silver eels) for both sexes by
river. Solid bars, eels caught in the Frémur R.; open bars, eels caught in the Qir R. Significance of

Tukey's post-hoc comparison test is shown as * = P < 0.05, *** = P < 0.001.
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Fig. 5. Mean Fulton's K condition factor (+ SE) of premigrant (yellow/silver and silver) eels for both
sexes by river. Solid bars, eels caught in the Frémur R.; open bars, eels caught in the Oir R..

Significance of Tukey's posthoc comparison test is shown as * = P < 0.05, *** = P < 0.001.
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Table 1: Anova results for the effect of independent variables (Year, River and YearxRiver) on

Weight and K of male and female premigrant eels (only significant interactions are shown).

Effect Sum of d.f. Mean F P
Squares Square
Male premigrants
Weight
River 18621.46 1 1862146 46.16 0.00
Year 2273.80 2 1136.90 281 0.06
Error 50420.50 125  403.36
K
River 0.76 1 0.76 11.92 0.00
Year 0.10 2 0.05 0.81 0.45
Error 8.00 125 0.06
Female
premigrants
Weight
River 31320.47 1 3132047 4.39 0.04
Year 9544.36 2 4772.18 0.67 0.51
Error 477489.02 67  7126.70
K
River 1.15 1 1.15 20.99 0.00
Year 0.11 2 0.05 0.98 0.38
Error 3.66 67 0.05
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Table 2. Characteristics of the sedentary fraction of the eel population from 2000 to 2002 estimated
by electrofishing in the Frémur River. Stock is the population size in the whole catchment in numbers
and in kilograms, estimated as the product of mean density and area of streams + a 2.5 m wide strip

on the perimeter of impoundments. N is the number of sampled stations.

All stages Yellow Premigrant eels
eels Yellow/silver eels Silver eels Total
2000 (N = 29)
Density (ind.100 m)
Mean 39.71 36.41 0.96 2.34 3.30
SE 9.19 8.69 0.28 0.68 0.73
Stock (no.) 29783 27309 716 1758 2475
Biomass (g.100 m?)
Mean 1751.82 1332.08 155.37 264.37 419.74
SE 402.49 325.84 59.93 95.97 118.37
Stock (kg) 1314 999 117 198 315
2001 (N = 29)
Density (ind.100 m™)
Mean 44.54 42.55 1.41 0.59 2.00
SE 13.43 13.08 0.45 0.29 0.65
Stock (no.) 33407 31910 1058 439 1500
Biomass (g.100 m?)
Mean 1125.84 960.52 118.53 46.78 165.31
SE 238.00 202.60 40.15 23.58 53.27
Stock (kg) 844 720 89 35 124
2002 (N = 29)
Density (ind.100 m™)
Mean 32.75 30.82 0.04 1.89 1.93
SE 7.75 7.42 0.04 0.67 0.70
Stock (no.) 24566 23118 31 1417 1448
Biomass (g.100m™)
Mean 1179.96 1001.44 471 173.82 178.53
SE 203.86 158.28 4.71 58.39 60.55
Stock (kg) 885 751 4 130 134
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Table 3. Characteristics of the sedentary fraction of the eel population from 2000 to 2002 estimated
by electrofishing in the Oir. Stock is the population size in the whole catchment in numbers and in

kilograms, estimated as the product of mean density and area of streams. N is the number of sampled

stations.
All stages Yellow Premigrant eels
eels Yellow/silver eels Silver eels Total
2000 (N =32)
Density (ind.100 m)
Mean 2.89 2.71 0.09 0.09 0.18
SE 0.44 0.45 0.03 0.05 0.06
Stock (no.) 6610 6206 200 205 412
Biomass (g.100 m?)
Mean 342.72 294.80 24.28 23.63 47.91
SE 45.16 42.76 10.13 12.99 16.96
Stock (kg) 785 675 56 54 110
2001 (N =27)
Density (ind.100 m?)
Mean 3.35 3.17 0.00 0.17 0.18
SE 0.51 0.51 0.00 0.06 0.06
Stock (no.) 7671 7270 11 397 412
Biomass (g.100 m?)
Mean 455.37 404.43 1.19 49.75 50.94
SE 83.47 84.26 1.01 21.79 21.89
Stock (kg) 1043 926 3 114 117
2002 (N = 24)
Density (ind.100 m?)
Mean 2.97 2.70 0.02 0.24 0.26
SE 0.17 0.73 0.01 0.09 0.10
Stock (no.) 6793 6190 44 559 595
Biomass (g.100 m?)
Mean 356.59 287.34 5.85 63.40 69.25
SE 95.50 87.49 3.78 22.59 23.85
Stock (kg) 817 658 13 145 159
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Table 4. Estimated production of male and female premigrant (yellow/silver and silver) eels in

number (no.) and biomass (kg) in the Frémur and Oir catchments.

Frémur Oir

2000 2001 2002 Mean+ SE 2000 2001 2002 Meanz+SE

Male premigrants

Production (no.) 1987 1281 1296 1521 + 233 51 124 111 95 + 23
Production (kg) 253 106 120 160 + 47 14 35 30 26 +6
Female

premigrants

Production (no.) 488 219 152 286 + 103 361 288 484 378 £ 57
Production (kg) 62 18 14 31+15 96 82 129 103+ 14
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Conclusion générale et perspectives

Malgré des recherches importantes menées depuis le début du siécle (Schmidt, 1922), les
aspects cruciaux de la biologie de I'anguille européenne restent un mystére. Les abondances
de juvéniles observees aujourd’hui représentent 1% de celles des années 1980 (Dekker, 2004).
Cette tendance est similaire pour les autres especes telles A. rostrata (Haro et al., 2000b ;
Casselman, 2003) et A. japonica (Tatsukawa, 2003). Les causes de ce déclin ne sont pas
clairement établies en raison principalement de la catadromie de ce poisson, qui rend
impossible I'observation des adultes reproducteurs dans I'océan Atlantique. De ce fait, le stock
de reproducteurs qui atteint la zone de fraie dans la mer des Sargasses et qui s'est reproduit
avec succes n'a jamais été estimé. Cela distingue I'anguille européenne des autres especes
amphihalines comme le saumon atlantique Salmo salar dont les stocks présentent les mémes
signes de déclin (Amstrong et al., 1998 ; Parrish et al., 1998). En effet, les geniteurs de S.
salar sont plus facilement quantifiables quand ils viennent se reproduire dans les eaux douces
(Rivot, 2003). Dans le cas de I'anguille, la connaissance d'informations fondamentales comme
I'histoire de vie océanique étant actuellement (et probablement encore pour longtemps) hors
d'atteinte, il faut se résoudre a gérer cette espéce la ou elle est la plus accessible, c'est-a-dire
dans les habitats continentaux. Pour les anguilles qui réalisent leur croissance dans ces
habitats, les impacts anthropiques (e.g., qualité de I'eau, perte d'habitats due a la présence
d'obstacles, pécheries, etc.) seraient de plus considérables (Robinet & Feunteun, 2002 ;
EELREP, 2005) et pourraient avoir précipité ce declin. Il serait donc précautionneux de
promouvoir toutes les actions qui permettent de réduire la mortalité des anguilles durant leur
phase continentale (e.g., réduction de I'effort de péche, restauration des voies de migration par
aménagements de passe-piéges, mise en protection de milieux favorables ; voir Feunteun,
2002 pour revue). Les objectifs de conservation d'urgence visent a laisser partir le maximum
d'anguilles argentées (i.e. futurs reproducteurs) tout en essayant d'atteindre des cibles
d'échappement (en "quantité" et "qualité™) a I'échelle de bassins versants. Cependant, ces
objectifs ne sont pour l'instant que des "abstractions théoriques” (i) faute de méthodologies
qui permettent de les estimer et (ii) du fait du manque criant de connaissances du
fonctionnement global d'une sous population d'anguilles a I'échelle d'un bassin versant et des

interactions avec son milieu de croissance.
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La problématique de cette thése s'inscrivait directement dans ce contexte d'interrogation du
nombre d'anguilles argentées produit chaque année a I'échelle d'un bassin versant en fonction

d'un nombre de recrues fluviales et de la fraction sédentaire.

Grace a un échantillonnage des trois écophases-clés de sa vie continentale pendant 8
années consécutives dans le petit fleuve cotier du Frémur (60 km?2), les résultats obtenus
ont permis de montrer que les caractéristiques des anguilles argentées migrantes
(effectif, sexe, taille, etc.) étaient la résultante ultime de la dynamique d‘une sous
population avec son habitat de croissance. Ce suivi intensif était indispensable pour estimer
le nombre danguilles argentées qui migre chaque année (relation Stock/Dévalaison) et
analyser de facon préliminaire la dynamique de la sous population du Frémur (relation
Recrutement/Dévalaison). La "qualité" des anguilles argentées, dont dépend le succes
reproducteur, a également été dans cette thése une problématique de choix. Parce qu'aucune
méthode pan-européenne n'est encore disponible pour évaluer la qualité des anguilles
argentées, I'approche développée ici a été basée sur une analyse comparative de la condition
des anguilles argentées issues de deux sites voisins (Frémur et Qir), de taille similaire (< 90
km?2) mais caractérisés par une anthropisation différente (présence d'obstacles et qualité de

I'eau notamment).

Dans cette conclusion générale seront présentés les principaux résultats des chapitres
précédents. La double approche novatrice présentée dans ce travail ("quantité” et "qualité"), et
qui finalement renvoie aux relations entre la dynamique d'une sous population et son site de
croissance, ouvre des perspectives de recherches intéressantes sur I'évaluation du potentiel
fécond et de sa variabilité en fonction des bassins versants. Elle peut de plus contribuer a faire
avancer la réflexion sur la conservation de cette espéce. Ces deux aspects seront présentés en

guise de perspective.
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1. Est-il possible de prédire, a I'echelle d'un petit bassin versant, le nombre

annuel d'anguilles argentées qui va migrer ?

1.1. Relation Stock/Dévalaison

Un résultat important de ce travail a été de développer dans le bassin versant du Frémur une
approche qui visait a estimer le nombre et la taille des anguilles argentées migrantes a partir
d'une analyse de la fraction sédentaire (ou Stock ; Feunteun et al., 2000). L'analyse de ces
relations entre les anguilles argentées pré-migrantes et migrantes a reposé sur trois étapes

importantes qui ont fait I'objet de développements et d'ajustements dans la présente étude.

- quantification des anguilles argentées pré-migrantes

Un éechantillonnage intensif sur une part importante du linéaire (2,5%) réalisé sur une période
de 8 années a permis un estimation du stock a I'ensemble du réseau hydrographique. Les
densités absolues d'anguilles (nombre d'anguilles par m2) ont été estimées par une méthode
d'épuisement de stock. La densité moyenne obtenue chaque année a permis une extrapolation
a l'ensemble du réseau hydrographique, la surface de celui-ci étant connu. Le nombre
d'anguilles argentées pré-migrantes a également été estimé par la méthode de Petersen grace
aux marquages/recaptures par PIT-tags des anguilles argentées. Les resultats de ces deux
méthodes indépendantes étaient tres proches suggérant que les deux méthodes
fournissent des résultats cohérents (voir partie I1V.1.1.).

Dans la partie 11.1., une modélisation des variations spatiales des densités d'anguilles du
Frémur en fonction du compartiment (facteur qui combine les effets de la distance a la mer et
des obstacles) et de I'habitat (caractéristiques du faciés, substrat et recouvrement de la
végeétation aquatique) a été réalisée. Ce modéle mixte de type delta-GLM, utilisé pour la
premiére fois pour analyser les variations spatiales et temporelles des densités
d'anguilles, couple un modele de présence/absence avec un modele pour les densités
positives. Il a fait preuve de plus d'une bonne capacité prédictive des densités totales
d'anguilles. Il pourra donc étre utilisé pour estimer le stock total d'anguilles a I'échelle du
bassin versant du Frémur. En effet, il est basé sur des covariables caractérisant I'habitat qui

ont été décrites sur I'ensemble du linéaire du Frémur. L'extrapolation des résultats du modele

284



a I'ensemble du cours d'eau peut étre réalisée par l'intermédiaire d'un Systéme d'Information
Geographique (SIG) qui a déja été développe sur ce bassin versant (Gabriel, 2004). La
diversité des méthodes pour estimer le stock danguilles a I'échelle d'un bassin versant
(extrapolation simple de la densité moyenne, méthode de Petersen grace au
marquage/recapture par PIT-tags des anguilles argentées (pré)-migrantes et méthode delta-
GLM) est une étape importante qui permettra de bien appréhender les limites de chacune des
méthodes et borner les stocks totaux d'anguilles estimés dans une gamme de valeurs

minimales et maximales.

- caractérisation des anguilles argentées pré-migrantes

Dans la partie 11.2., une méthode qui permet de caractériser de fagon standard les anguilles
argentées pré-migrantes a été développée puis validée par PIT-tags (Acou et al., 2005). Cette
méthode de caractérisation applicable sur le terrain de fagon simple (basée sur 3 criteres
métamorphiques externes ; voir partie 11.2. pour plus de détails) peut potentiellement étre
intégrée dans de nombreux programmes de gestion qui s'intéressent aux anguilles en Europe.
D'autres méthodes ont également vu le jour récemment (Durif et al., 2005 pour A. anguilla ;
Okamura et al., sous presse pour A. japonica), témoignant bien du fait qu'elles répondent a
une réelle attente des scientifiques et gestionnaires. La méthode développéee par Durif et al.
(2005) est basée sur la mesure de 5 variables quantitatives (longueur, poids, index oculaire,
coefficient de condition, indice de la nageoire pectorale) qui semble (i) plus fine dans la
discrimination des stades d'argenture mais (ii) dont I'application pratique sur le terrain semble

plus contraignante que celle développée dans la présente étude.

- Prédiction du nombre d'anguilles argentées migrantes

Un résultat important de cette thése est qu'il est effectivement possible de prédire le
nombre d‘anguilles argentées migrantes en corrigeant simplement le nombre total
d'anguilles argentés pré-migrantes estimé a I'échelle du bassin versant par un taux de
dévalaison annuel (voir partie 1V.1.1.). Ce taux de dévalaison qui correspond a la proportion
d'anguilles argentées marquées au mois de septembre par PIT-tags et qui migrent
effectivement dans l'année, était en moyenne de 29,2 + 21,9 % sur la période 1996-2003. Ce
taux de dévalaison présentait une variabilité interannuelle importante (entre 0% et 100%).
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L'hypothese que la synchronisation des crues automnales avec I'ouverture des voies de
migration par la surverse de la retenue du Bois Joli favorisait positivement ces taux de
dévalaison a été avancée (voir parties I11.1. et 1V.1.1)). Depuis 2004, l'approche
Stock/Dévalaison (avec marquage recapture par PIT-tags entre les anguilles argentées
sédentaires et migrantes) menée sur le Frémur a été transposée aux anguilles du bassin
versant de I'Oir (Basse-Normandie). Cet affluent presente I'intérét d'étre vierge de tout barrage
important sur son linéaire. Des résultats préliminaires, montrent qu'au moins 68% des
anguilles argentées pré-migrantes marquées en septembre ont effectivement migré. Ces
résultats suggerent que la modification des régimes hydrauliques, liée a la présence du
barrage du Bois Joli dans le cas du Frémur, perturbe fortement la sortie des anguilles
argentées (voir parties I11.1. et 1V.1.1)). L'analyse de l'influence de la modification du
"natural flow regime" (intensité, délai, fréquence, périodes de crues ; Poff et al., 1997) sur ces
taux de dévalaison semble une piste de recherche tres intéressante dans le cadre d'une
approche comparative entre le Frémur et I'Oir. En effet, une analyse comparative des taux de
dévalaison observés sur ces deux bassins versants contrastés en terme d'aménagement
permettrait de facon originale d'aborder une thématique qui reste encore a ce jour trés peu
documentée. La période d'analyse devra étre suffisamment longue (> 3-5 années) pour
intégrer la variabilité interannuelle des régimes hydrauliques, observée dans tout

hydrosysteme.

La méthode présentée est facilement généralisable a d'autres hydrosystémes ou une estimation
du nombre d'anguilles argentées pré-migrantes est possible. En fonction des caractéristiques
des sites (taille, présence de zones profondes, etc.), des adaptations devront cependant étre
apportées. Par exemple, dans le cas du Frémur, I'échantillonnage réalisé dans les zones
profondes ou les anguilles femelles généralement prédominent (Laffaille et al., 2003) était
insuffisant. Comme cela a été suggéré, des échantillonnages de type E.P.A. (Nelva et al., 1979
; Lucas & Baras, 2000) dans ces zones profondes permettraient d'obtenir une image moins
biaisée de ces anguilles pré-migrantes a I'échelle du bassin versant. De plus, les taux de
dévalaison annuels présentant une grande variabilité au sein et entre les sites, il semble plus
réaliste dans le cadre d'une approche inter-systemes de baser les comparaisons sur le
nombre d'anguilles argentées pré-migrantes, correspondant au potentiel d'anguilles
migrantes calculé d'aprés le stock d'anguilles de taille supérieure a la taille minimale
d'argenture (30 cm). Comme nous cela a été montré dans le Frémur, la taille de ce "stock de
géniteurs potentiels" est en effet liée au nombre d'anguilles pré-migrantes présentes dans le
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bassin (cf. partie IV.1.). C'est la méthode qui a été récemment adoptée dans le cadre du
programme européen INDICANG, qui est "un projet pour synthétiser nos connaissances sur
I'anguille et sur la qualité de ses habitats par la mise en réseau d'opérations de suivis
régionaux a une échelle de dimension européenne” (Prouzet, 2004). Précisément, ce projet
vise a estimer le potentiel reproducteur d'anguilles dans 13 hydrosystéemes européens
Atlantiques (Angleterre, Espagne, France et Portugal), a partir uniqguement des données de

péche électrique du stock en place (Feunteun, Lobon-Cervia & Robinet, comm. pers.).

1.2. Approche Recrues/Dévalaison

Cette analyse est la premiére étude portant sur la dynamique d'une sous population
d'anguilles européennes qui intégre une analyse des trois écophases (Recrutement, Stock
et Dévalaison) sur une échelle temporelle si importante (7 années). En effet, entre 1997 et
2003, les flux migrants (Recrutement et Dévalaison) et les anguilles sédentaires (Stock) ont
pu étre caractérisees en terme d'effectifs et de classes d'ages. Le "taux de disparition”, qui
integre la mortalité et le départ du systéme via I'émigration en anguille argentée, a été évalué
selon l'approche classique de la courbe de captures aux différents ages (Beverton & Holt,
1957 ; Robson & Chapman, 1961 ; Ricker, 1975 ; Brétes & O'Boyle, 1990). Les captures ont
été basées sur les échantillonnages en zones lotiques (< 1 m de profondeur) ou les densités
d'anguilles sont importantes (0,40 + 0,48 ind.m en moyenne entre 1995 et 2001) et les males
argentés prédominent (> 80%). Par conséquent, le "taux de disparition™ estimé ici reflete

majoritairement la mortalité et I'émigration des males.

La sous population d'anguilles du Frémur était composée de 10 classes d'ages (0 a 9 ans). La
majorité (62,5%) des anguilles est recrutée a I'dge 1, tandis que 60,1% des anguilles quittent le
bassin versant du Frémur entre 4 et 5 ans en tant qu'anguille argentée (majoritairement des
males). L'évaluation du taux de disparition (0,761) a montré que les effectifs de chaque
cohorte d'anguilles dans les zones lotiques diminuaient annuellement de 53,2% entre les ages
3 et 6. L'hypothése avancee pour expliquer cette valeur importante est que la capacité
d'accueil des zones lotiques du Frémur est probablement atteinte et que probablement une
mortalité densité-dépendante régule ou stabilise, via la compétition intraspécifique, les
abondances d'anguilles comme cela a ét¢é montré dans une riviére norvégienne Imsa
(Vollestad & Jonsson, 1986).
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La simulation d'une cohorte théorique de 1000 anguilles recrutées d'dge 1 a permis d'estimer
que seulement 103 d'entre elles survivront jusqu'a la dévalaison si elles migrent a I'age 4. Ce
nombre serait de 48 individus si elles quittaient le systeme a I'dge 5. Cette analyse certes
préliminaire constitue la base d'un modéle de rendement d'anguilles argentées par recrues
fluviales a I'échelle du bassin versant du Frémur comme ceux développées par Vollestad &
Jonsson, 1986 ou Gascuel & Fontenelle, 1994. L'ensemble des parametres démographiques
(nombre, taille, age, stade) pour les trois écophases ont été estimés, il est donc envisageable a
terme de modéliser la dynamique de la sous population du Frémur et de pouvoir prédire le

nombre d'anguilles argentées a partir de la connaissance du recrutement fluvial.

2. Quelle est I'influence du site de croissance sur la production en quantité

et qualité des anguilles argentees ?

A l'échelle de son aire de répartition, le stock d'anguilles européennes est fragmenté en une
multitude de fractions indépendantes (population "fractale" de Dekker, 2000c ; Figure 1) qui
réalisent leur croissance au sein d’hydrosystemes aux caractéristiques tres différentes. Parmi
les poissons, les anguilles font preuve d'une grande plasticité phénotypique conduisant a une
large variabilité des traits d'histoire de vie (Stearns, 1992 ; Matthews, 1998). Vollestad
(1992), en analysant 38 sous populations d'anguilles européennes échantillonnées a travers
I'Europe et I'Afrique du Nord, a montré que les &ges moyens a la métamorphose d'argenture
étaient fortement influencés par les variations du taux de croissance qui varient eux-mémes en
fonction de gradients thermique et de photopériode qui s'expriment aux échelles latitudinale et
longitudinale. Cette variation géographique de I'dge a maturité a également été démontrée
chez I'anguille américaine A. rostrata (Helfman et al., 1997) ou les Salmonides (Salmo trutta ;
Bagliniere et al., 2001).

A I'échelle locale, I'influence des caractéristiques des hydrosystemes (taille, niveaux
trophiques ou caractéristiques physico-chimiques) sur la variabilité des traits d'histoire
de vie est rarement abordée. Dans cette these, I'étude de sous populations d'anguilles
issues de bassins versants proches (Frémur vs Oir ; milieux doux vs saumatre du systeme
lagunaire camarguais) est une reelle opportunité d'analyser I'influence spécifique de ces
hydrosystémes sur la variabilité des traits d'histoire de vie, indépendamment des effets

latitude ou longitude.
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Figure 1 : Diagramme de la distribution géographique "fractale" de I'anguille européenne (tiré
de Dekker, 2000c).

2.1. Influence du site de croissance sur les caractéristiques des anquilles argentées

produites

Sur la méme période (années 2000 a 2002), une variabilité importante du sex-ratio a été
observée entre les anguilles argentées pré-migrantes du Frémur (85,8% de males dans les
zones lotiques) et de I'Oir (79,0% de femelles) (cf. partie 1V.3.). De la méme facgon, le sex-
ratio etait largement en faveur des femelles dans le canal du Fumemorte (81,6% de femelles),
alors qu'il est plus équilibré dans la lagune du Vaccares (54,4% de males) (voir partie 1V.2.1.).
Dans une méme sous population, le sex-ratio peut également varier au cours du temps comme
cela a été observé dans le bassin versant du Frémur (cf. partie 111.2.) ou dans d'autres
hydrosystemes (chez A. rostrata ; Krueger & Oliveira, 1999).

La variabilité du sex-ratio observée a I'échelle d'une sous population est la conséquence d'une
variabilité importante des tailles/ages a l'argenture observée a I'échelle individuelle. Chez
I'anguille, les stratégies de vie sont en effet foncierement différentes entre les sexes. Les méles
se métamorphosent a des tailles (< 450 mm) et des ages (de 3 a 6 ans dans le Frémur par
exemple, voir partie 1V.1.2.) plus faibles que les femelles (> 450 mm ; entre 7 et 9 ans pour
les anguilles du Fumemorte en Camargue ; cf. partie 1V.2.1.), probablement parce que leur
fertilité n'est pas liée a leur taille et qu'ils ont tout intérét a migrer le plus tot possible, alors
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que la stratégie adoptée par les femelles est I'inverse (Vollestad, 1992 ; Svedang et al., 1996).
Par conséquent, comprendre ce qui fait varier le sex-ratio d'une sous population permet
d'appréhender la variabilité des traits d'histoire de vie de l'ensemble des individus qui

composent cette méme sous population.

La différenciation sexuelle chez les Anguillidés a lieu au stade jaune. A partir d'études
histologiques, Colombo & Grandi (1996) considerent que la différenciation des gonades n'est
définitive que pour une longueur supérieure a 33 cm soit pour un age moyen de 4 a 5 ans. Le
déterminisme sexuel est métagamétique, c'est-a-dire que le choix du sexe est postérieur a
I'union des gameétes et sous influence de facteurs environnementaux (Devlin & Nagahama,
2002). Parmi eux, la densité d'anguilles est souvent invoquée comme un facteur déterminant.
Les males prédominent généralement dans les milieux ou les densités d'anguilles sont
importantes tandis qu'une faible densité de population entraine une prédominance de femelles
(Wiberg, 1983 ; Holmgren et al., 1997 ; Roncarati et al., 1997). Les études comparatives des
sous populations d'anguilles (du Frémur vs Oir ; des habitats doux vs saumatre de
Camargue) présentées dans cette these permettent de confirmer et de compléter ces

observations.

Le Frémur et I'Oir sont deux bassins versants voisins (distants de 65 kilometres), de taille
équivalente (< 90 km?). La température moyenne de l'eau observée dans le Frémur entre
octobre 2000 et mars 2004 (13,0 £ 55 °C) apparait plus élevée que celle de I'Oir
(10,0 £ 5,4 °C sur la méme période ; Gabriel, 2004) probablement en raison de leurs
caractéristiques (pente, débit, etc.) et niveaux d'aménagement différents. Les régimes
trophiques des deux systemes ne sont pas connus. Cependant, le rapport de ces derniers est
vraisemblablement plus faible que celui des densités d'anguilles. En effet, les densités totales
d'anguilles sont 13 fois plus faibles dans I'Oir que dans le Frémur. Ces résultats suggérent que
la densité d'anguilles influence fortement le sex-ratio des anguilles argentées pré-migrantes
observé dans le Frémur (dans les zones lotiques : 85,8% de males et densité moyenne = 39
ind.100 m?) et dans I'Oir (79,9% de femelles et densité moyenne = 3 ind.100 m?). Les
densités d'anguilles observées dans le Frémur, qui comptent parmi les plus élevées d'Europe
(cf. partie 1V.3.), engendrent probablement pour les individus d'une méme cohorte, une
compétition intraspécifique importante pour la sélection de la ressource trophique ou des
habitats favorables comme cela a été montré dans la partie 11.1. Cette compétition affecte

vraisemblablement les taux de croissance des jeunes anguilles recrutées dans le systéme,
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facteur qui est impliqué comme I'a démontré une étude expérimentale, dans la détermination
du sexe des anguilles européennes adultes (Holmgren & Mosegaard, 1996) et orienterait

préférentiellement les jeunes anguilles indifférenciées du Frémur vers le sexe male.

Dans le systéme lagunaire camarguais, les civelles sont recrutées au niveau d'un seul et méme
exutoire (Lefebvre et al., 2003) et peuvent coloniser puis grandir dans I'étang saumatre du
Vaccares (salinité moyenne sur la période 1997-2000 : 9,7 g/l) ou l'eau douce du canal du
Fumemorte (salinité moyenne sur la méme période : 0,9 g/l) (cf. partie 1V.2.1.). Les régimes
thermiques sont équivalents tandis que la productivité est beaucoup plus importante dans la
lagune saumatre que dans le canal (Acou et al., 2003). Les caractéristiques des anguilles du
Vaccares (45,6% de femelles, &ges maximum 5 - 6 ans, forte croissance (gain annuel de 90
mm)) apparaissent trés différentes de celles du Fumemorte (81,6% de femelles, ages
maximum observés = 9 - 11 ans, croissance faible (gain annuel de 46 mm)). De plus, les ages
a la métamorphose des anguilles femelles de I'étang du Vaccares sont plus précoces (83,3 %
des femelles s’argentent entre 4 et 5 ans) par rapport a ceux du canal du Fumemorte (94 % des
femelles s’argentent entre 7 et 9 ans). Ces résultats, qui n'‘ont aucune valeur explicative,
suggerent cependant que le taux de croissance, tres différent en fonction du niveau trophique
de I'nabitat et de la salinité (Panfili et al., 2004), est un trait fondamental qui conditionne,

sinon la détermination sexuelle, en tous les cas les ages a l'argenture.

Dans le cadre d'une synthese des traits d'histoire de vie réalisée sur la truite commune (Salmo
trutta), Cucherousset (2002) a montré que le seul trait qui influencait a la fois lI'age a
métamorphose, la taille a la smoltification, la longévité, etc. était la croissance des juvéniles.
Pour les anguilles, il est vraisemblable que ce trait conditionne tous les autres, incluant la
différenciation sexuelle comme cela a été suggéré récemment (Lambert, 2005). D'autres
facteurs tels que ceux évoqués ici (compétition intraspécifique, niveau trophique et salinité)
influencent probablement la croissance individuelle des juvéniles : compétition
interspécifique, les niveaux de parasitisme ou de pollution, etc. Ainsi, les études sur la
croissance des juvéniles d'anguilles semblent donc une piste de recherche fondamentale pour
bien comprendre la variabilité des traits d'histoire de vie des anguilles, et par Ia méme la

dynamique d'une sous population.

Les études menees dans le Frémur permettront peut-étre dans l'avenir de tester cette

hypothese. En effet, toutes les anguilles marquées (> 200 mm) par PIT-tags dans le Frémur et
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recapturées en tant qu'anguille argentée dans le piége de dévalaison au cours de leur migration
ont été conserveées. Il est donc envisageable pour chaque anguille argentée de sexe et d'age
connus, de rétrocalculer les taux de croissance annuelle par otolithométrie (Mounaix, 1992) et
de les relier aux densités d'anguilles estimées dans les zones ou ces individus ont été marqués.
Comme les résultats du marquage/recapture ont montré que les anguilles jaunes marquées au
PIT-tags dans le Frémur étaient tres sédentaires au cours de leur phase de croissance (Laffaille
et al., 2005a), I'étude réalisée sur le Frémur est une réelle opportunité d'analyser I'influence
des densités élevées d'anguilles sur les taux de croissance juvéniles. De la méme facon, une
approche comparative avec les anguilles du bassin versant de I'Oir, ou les densités sont
faibles, pourra étre envisagée. Dans le cadre de cette approche comparative, une
caractérisation de la productivité globale de chacun des bassins versants, par le biais de
mesures de la conductivité de I'eau (Copp, 2003), et une quantification des proies disponibles,

pourraient se révéler nécessaire.

2.2. Influence du site de croissance sur la qualité des anguilles argentées produites

Le site de croissance est le théatre d'atteintes chimiques (métaux lourds, PCB, pesticides, etc.)
qui peuvent diminuer sensiblement la qualité des anguilles argentées (Robinet & Feunteun,
2002 ; EELREP, 2005). La qualité des anguilles argentées peut étre définie comme leur
capacité d'atteindre la zone de fraie, de se reproduire dans de bonnes conditions de produire
des larves viables (EELREP, 2005). Cependant, une méthode qui permet d'estimer cette
qualité en fonction de critéres pertinents (taux de lipides, contamination par les métaux lourds,
infection parasitaire d'A. crassus) n'est pas encore disponible en raison de la mise en ceuvre

complexe et colteuse d'une telle approche.

Chez les Salmonidés, le coefficient de condition de Fulton K est un bon indicateur des
réserves energétiques (Sutton et al., 2000 ; Pangle & Sutton, 2005). Compte tenu de
I'importance des réserves énergétiques pour la migration transocéanique et la reproduction de
I'anguille européenne (Boétius & Boétius, 1980 ; Robinet & Feunteun, 2002), ce coefficient

peut se révéler étre un indice intéressant pour estimer la qualité des anguilles argentées.
Dans le cadre de cette thése, une analyse comparative des coefficients de condition de

Fulton des anguilles argentées du Frémur et de I'Oir a été présentée (cf. partie 1V.3.).
Cette analyse a montré que pour chaque sexe, les K moyens des anguilles argentées du
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Frémur étaient significativement plus faibles que ceux de I'Oir. Cependant, compte tenu du
fait que (i) les tailles et poids moyens des anguilles argentées males et femelles du Frémur
sont plus faibles que ceux de I'Oir (ii) et que K est relié positivement a ces deux variables, ces
résultats doivent étre interprétés avec précaution. Ainsi, des analyses de variances réalisées
pour chaque sexe sur les résidus des relations Poids/K et Taille/K des anguilles argentées, ont
été réalisees et confirmées néanmoins ces résultats. Plusieurs hypotheses pour expliquer ce
résultats ont été envisagées : la compétition intraspécifique importante résultant des densités
trés élevées d'anguilles dans le Frémur ; les taux de parasitisme et abondances d'Anguillicola
crassus plus élevés dans les vessies natatoires des anguilles du Frémur (prévalence = 75% et
abondance moyenne = 8,0 individus) que de I'Oir (56% et 3,7 ind.) ; les blooms de
cyanobactéries observées dans le Frémur (voir partie 1V.2.2.) ; I'aménagement du Frémur, etc.
Au-dela du déterminisme, ces résultats sont un premier pas dans la caractérisation de la
qualité des anguilles argentées issues de bassins versants différents. Ils suggerent par ailleurs
que les études comparatives sont pleines de promesses.

Actuellement, des travaux sont menés a I'Université de la Rochelle pour estimer le potentiel
fécond des anguilles argentées de la Loire en intégrant un certain de nombre de parameétres
(these de doctorat de P. Boury). En plus d'analyses biométriques classiques (taille, poids,
Rapport Gonado-Somatique, indice oculaire, otolithométrie, etc.), des analyses plus précises
sont en cours pour estimer ce potentiel fécond : par exemple, le dosage des lipides totaux dans
les chairs et les gonades par extraction a l'isopropanol et hexane, la caractérisation des profils
d'acide gras dans les chairs et les gonades par I'utilisation de la RMN13C (spectrométrie par
résonance magnétique nucléaire), I'avancement de la maturation et la fécondité des femelles
par fixation au Bouin et coloration et comptage pré-ovocytaire. De plus, I'analyse des facteurs
qui influenceraient négativement ce potentiel fécond est également réalisée : contamination
parasitaire d'Anguillicola crassus par comptage des individus adultes présents dans la vessie
natatoire et par analyse de I'état de dégenérescence de la vessie natatoire (Lefebvre et al.,
2003), estimation de la contamination par les métaux lourds (Plomb, Cadmium, Nickel,
Cuivre et Zinc) par analyse élémentaire en ICPMS (Inductively Coupled Plasma Mass
Spectrometry).

Tous ces travaux sont menés en paralléle sur les anguilles argentées du Frémur, de I'Oir de

Camargue. lls permettront a terme de caractériser le potentiel reproducteur des anguilles
argentées, appréhender sa variabilité entre les différents hydrosystemes et de tester des
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hypotheses intéressantes. Par exemple, existe-t-il une relation positive entre I'age des
anguilles argentées (i.e. temps de résidence dans le milieu continental) et le taux de
contamination en métaux lourds ou le parasitisme ? Est-ce le coefficient de condition K

est un indice intégrateur de la qualité des anguilles argentées ?

3. Implications pour la conservation

premiere étape : assurer un stock de géniteurs

La chute rapide du stock danguilles a I'échelle européenne nécessite des mesures
conservatoires rapides, voire d'urgence. Dans ce cadre, un "consortium™ de chercheurs,
regroupés autour un programme européen a récemment estimé en conditions expérimentales
la capacité reproductrice des anguilles argentées en étudiant leurs performances migratoires
(tolérance a I'eau de mer et a la pression hydrostatique, aptitude a la nage) et de maturation
(sensibilité a des traitements hormonaux) (EELREP, 2005). Une simulation en fluvarium de
I'ultime migration de reproduction a montré que les plus grandes anguilles présentaient une
meilleure efficacité de nage par rapport aux plus petites. Ces grandes femelles argentées
possederaient donc, au niveau de la zone de fraie, plus de réserves lipidiques indispensables a
la reproduction (production gonadique et maturation finale) et produiraient par conséquent des
progénitures plus importantes et de meilleure qualité que les plus petites (EELREP, 2005).
Globalement, toutes leurs conclusions vont dans le méme sens : les anguilles les plus grandes
et les plus grosses (i.e. qui présentent les coefficients de condition les plus élevés) sont les
meilleures reproductrices pour le stock européen car elles auraient une chance plus importante
par rapport aux plus petites, d'atteindre la frayére et de s'y reproduire avec succes (EELREP,
2005). lls préconisent donc de limiter la péche d'anguilles argentées, et particulierement de

conserver tous les individus supérieurs a 70 centimétres ou 700 grammes.

Dans le contexte actuel, cette mesure conservatoire, qui concerne uniquement les plus grands
hydrosystémes comme la Loire ou ces grandes (> 700 mm en moyenne) femelles argentées
sont produites (Acou et al., 2004), est une premiére étape d'urgence qui consiste a assurer
un stock de géniteurs. Elle pourrait toutefois se révéler totalement inefficace. En effet,
toujours dans le cadre ce programme européen, leurs analyses ont montré qu'un parasite
(Anguillicola crassus) et un virus (EVEX : Eel Virus European X) diminuaient fortement
I'endurance de nage des anguilles argentées tandis que les contaminants (PCB) perturbaient
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drastiquement la maturation de leurs gonades. La conclusion générale de leur étude est donc
sans appel : les futurs reproducteurs, incluant les plus féconds (i.e. les plus grandes
anguilles), seraient incapables de produire des progénitures viables s'ils sont contaminés
ou parasités (EELREP, 2005).

Seconde étape = assurer un stock sain et diversifié

Le prochain enjeu de la conservation de cette espéece est donc de permettre I'échappement d'un
maximum de reproducteurs efficaces (vierges de contaminants et de parasites). Il semble donc
fondamental que toutes les mesures qui visent a améliorer la qualité (chimique et
physique) des sites de croissance des anguilles soient considérées. Des choix devront
probablement étre faits dans la sélection des hydrosystemes a restaurer, et ils seront
certainement conditionnés par la pertinence et la faisabilité des actions. Les petits
hydrosystemes (vs les plus grands) tels que ceux étudiés dans cette thése pourraient trouver a
de nombreux égards un peu plus leur place dans cette nouvelle problématique de production

de géniteurs en quantité et de qualité.

Pris individuellement, la production d'anguilles argentées de petits (60 km?2) bassins versants
comme le Frémur (environ 650 anguilles argentées.an™ en moyenne entre 1996 et 2004) est
sans commune mesure par rapport a un hydrosysteme de la taille (environ 110 000 km?) de la
Loire (450 000 anguilles argentées.an™ estimées en moyenne entre 2001 et 2003 & 100
kimometres de Il'estuaire ; Acou et al., 2004). La contribution de ces petits systémes est
généralement considérée comme dérisoire. Toutefois, la cartographie de I'ensemble du réseau
hydrographique breton réalisée récemment, montre qu'il existe dans cette région prés de 522
bassins versants de moins de 100 km? se jetant dans la mer (Tableau 1). A I'échelle de I'arc
Atlantique, ces données ne sont pas connues faute pour le moment de la mise en place d'un
réseau cartographique européen. Cependant, les surfaces en eau disponibles potentiellement
pour la croissance des anguilles a cette échelle doivent étre considérables. Ainsi, il est
vraisemblable que la totalité de ces petits hydrosystémes contribuent de maniére significative
(et non pas de maniere anecdotique) a la production totale du stock de géniteurs.
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Tableau 1. Répartition par surface des bassins versants bretons débouchant & la mer™.

Classes de surface (km?) de bassins versants Nombre de Surface totale (km?) de
débouchant a la mer bassins versants bassins versants
Plus de 1000 km? 5 16600
de 500 & 1000 km? 5 3975
De 200 a 500 km? 10 3200
De 100 & 200 km? 23 1820
De 50 a 100 km? 23 1700
De 20 a 50 km? 38 1180
De 1420 km? 459 1890

! source: P. Aurusseau & O. Delaunay, Agrocampus de Rennes; www.eaubretagne.fr

Pour des raisons financieres et matérielles, c'est sans doute a I'échelle de petits bassins
versants que des actions qui ont pour objectif la restauration des habitats ou I'amélioration de
la qualité de I'eau seront les plus efficaces. Le bassin versant du Frémur, en raison de son
aménagement important est caractérisé par une eutrophisation importante (teneurs élevées en
phosphates et nitrates) et une qualité de I'eau globalement mauvaise. Cependant, les causes de
cette dégradation sont connues et localisées. A I'amont, une accumulation d'obstacles et
d'étangs privatifs créent une accumulation de sédiments dans les stations. A l'aval, I'emprise
agricole importante (culture de mais principalement) aux abords directs de la retenue d'eau
potable du Bois Joli (3 millions de m?®) favorisent I'eutrophisation et les blooms de
cyanobactéries. Des actions curatives (extraction de sédiments, curage dans les étangs et
retenue) ou préventives (assainissement, limitation des utilisations de phosphores, lutte contre
les apports agricoles et industriels, etc.) sont envisageables et leur efficacité peut étre testee.
Pour des fleuves comme la Loire, de telles actions semblent peu réalistes compte tenu de

I'échelle spatiale (110 000 km2) & prendre en considération.

C'est sans doute également a I'échelle de ces petits bassins versants que la gestion d'une sous
population est probablement la plus efficace. Les parametres fondamentaux requis pour la
compréhension de sa dynamique, détaillés dans cette thése, sont en effet déja tres lourds pour
un bassin versant comme le Frémur et par conséquent raisonnablement hors datteinte a
I'échelle d'un bassin versant complet de la taille de la Loire. Dans le cas du Fremur, des

mesures concrétes de gestion peuvent étre apportées. En effet, une augmentation de la
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capacité d'accueil dans les zones lotiques par le biais d'une restauration des habitats
favorables (voir partie 11.1.) augmenterait probablement le "rendement” de cette sous
population, c'est-a-dire une diminution des taux de disparition et donc une production plus
importante d'anguilles argentées. De plus, une gestion hydraulique adaptée, qui permettrait
une surverse de la retenue plus précoce et un aménagement de la vanne de débit réservé du
barrage du Bois Joli, permettrait un échappement plus important des anguilles argentées et
une diminution des mortalités, respectivement. En I'état actuel des connaissances, ce niveau
d'approche n'est pas envisageable sur des plus grands systémes (il existe en moyenne un
barrage tous les deux kilométres sur la Loire ; A. Legault, comm. pers.).

Un dernier argument de poids qui plaide en faveur de ces petits hydrosystemes, est qu'ils
permettent, et cela a été illustrée dans cette thése, une production diversifiée d'anguilles
argentées. Ces futurs géniteurs aux tailles et ages différents, a prédominance male ou femelle
en fonction des sites, présentent des stratégies de vie alternatives. Ces stratégies alternatives
sont un avantage sélectif dans les environnements trés fluctuants comme les riviéres
(Northcote 1992 ; Jonsson & Jonnsson, 1993 ; Cucherousset et al., 2005). Cette plasticité
phénotypique sera favorisée aussi longtemps que ces individus produiront une descendance
polymorphe, c'est-a-dire des individus qui ont une progéniture plus viables que les individus
n'ayant pas cette opportunité (Northcote 1992 ; Jonsson & Jonnsson, 1993 ; Cucherousset et
al., 2005). La conservation de lI'anguille devra donc avoir pour objectif de maintenir cette
diversité phénotypique en considérant I'ensemble des stratégies d'histoire de vie (principale et
alternative). Les plans de gestion, qui viseront I'amélioration de la qualité de l'eau et la
restauration de I'habitat, devront intégrer I'ensemble des habitats continentaux (grands et petits
hydrosystémes). De cette maniere, ils pourront maintenir et soutenir cette diversité
phénotypique qui est probablement responsable de la pérennité de cette espece depuis des
milliers d"années (Tsukamoto & Aoyama, 1998).
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Bases biologiques d'un modele pour estimer la biomasse féconde de I'anguille
européenne en fonction des recrues fluviales et du contexte de croissance : approche

comparative a I'échelle de petits bassins versants.

Résume - L'anguille européenne Anguilla anguilla (L.) occupe des habitats dulgaquicoles,
saumatres et cotiers dans les tous les pays de I'Europe et le long des cbtes méditerranéennes.
Son cycle de vie n'est pas complétement connu mais les preuves disponibles indiquent que les
anguilles colonisant les eaux continentales sont issues d'un stock unique de géniteurs de
I'Océan Atlantique. Ce stock est considéré maintenant comme en dehors de ses limites de
sécurité biologique. Les causes réelles du déclin sont inconnues mais des hypothéses
continentales et océaniques, d'origine naturelles et anthropiques ont été suggérées. En phase
continentale ou des actions de gestion sont possibles, le stock est fragmenté en une multitude
de sous populations indépendantes. Cependant, les évaluations du nombre et de la "qualité"”
des futurs reproducteurs produits dans ces hydrosystemes, font défaut. Dans cette étude, nous
examinons sur une période 8 années la dynamique continentale d'une sous population d'un
petit fleuve cotier (60 km?2) fortement aménagé du Nord de la Bretagne, le Frémur. Sur cette
période, les trois écophases clés (Recrutement, Stock et Dévalaison) ont été quantifiées en
relation avec les facteurs environnementaux et caractérisées (taille, age, sexe et stades). Le
taux instantané de disparition (mortalité + émigration) a été évalué a 0,761 ce qui correspond
a une diminution annuelle de 53,2% des effectifs entre 3 et 6 ans. La capacité d'accueil du
bassin versant du Frémur, probablement atteinte, en raison d'abondances d'anguilles treés
importantes (0,40 anguilles.m™) et des habitats dégradés, peut expliquer ce résultat. De plus,
nous montrons qu'il est possible de prédire chaque année le nombre potentiel de futurs
reproducteurs a entreprendre leur migration (Dévalaison) a partir de la connaissance de la
structure (taille, abondance et stade) des anguilles sédentaires (Stock). Le nombre effectif
variant en fonction des conditions environnementales et surtout de la gestion hydraulique du
systeme. Enfin, une comparaison de la condition moyenne des anguilles migrantes produites
dans le Frémur avec des individus issus d'un bassin versant de taille équivalente mais non
anthropisé, révele une qualité inférieure des anguilles du Frémur. Finalement, I'influence du
contexte de croissance (productivité, qualité de I'eau, barrages, etc.) sur la production du
nombre et de la qualité des futurs reproducteurs, et les implications de cette étude en matiére

de conservation de cette espece a I'échelle européenne, sont discutées.
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