=T 25 L5 L

MUSEUM NATIONAL\G

5Ql L{¢hLw9 b! ¢]|

Ecol e Doctorale SciencekED®27 | a Natur e

Année 2016 Ncattribué par la bibliotheque
I

THESE

Pour obtenir le grade de
DOCTEUR DU MUSEUM NATI ONAL DOHI STOI
Spécialité: Ecologie (Macroécologie)

Présentée et soutenue publiquement par

Anais Chalant
Le 16 décembre 2016

Etude macroécologique de la distribution, diversité et

vulnérabilité des poissons diadromes

Sous la direction deM. Bernard Hugueny, M. Benoit Clavel et M. Philippe Keith

JURY :
. Hugueny Bernard Directeur de Recherche, IRParis Directeur de These
. Clavel Benoit Chargé de Recherche, CNRaris Co-directeur de Thése
. Keith Philippe Professeur, Mus®um National Co-directeur de Thése
. Brosse Sébastien Professeur, Université Paul Sabatier, Toulouse Rapporteur
. Van Neer Wim Senior Researcher, Insitut Royal des Sciences Naturelles, Beli Rapporteur
. Dray Stéphane Directeur de Recherche, CNRS, Lyon Examinateur

. Rochard Eric Directeur de Recherche, ISTEA, Bordeaux PrésidentExaminateur

R






« Lhypothéseselonlaquellecorrélationéquivauta causeest probablement'unedesdeuxou trois erreursles
plusrépanduest lesplusgravesdu raisonnemenhumain »

Stephen Jay GoutpL,a MalYy Sa dzNB RS f QI 2 Y°


http://dicocitations.lemonde.fr/citation.php?mot=hypothese
http://dicocitations.lemonde.fr/citation.php?mot=selon
http://dicocitations.lemonde.fr/citation.php?mot=laquelle
http://dicocitations.lemonde.fr/citation.php?mot=correlation
http://dicocitations.lemonde.fr/citation.php?mot=equivaut
http://dicocitations.lemonde.fr/citation.php?mot=cause
http://dicocitations.lemonde.fr/citation.php?mot=est
http://dicocitations.lemonde.fr/citation.php?mot=probablement
http://dicocitations.lemonde.fr/citation.php?mot=une
http://dicocitations.lemonde.fr/citation.php?mot=des
http://dicocitations.lemonde.fr/citation.php?mot=deux
http://dicocitations.lemonde.fr/citation.php?mot=trois
http://dicocitations.lemonde.fr/citation.php?mot=erreurs
http://dicocitations.lemonde.fr/citation.php?mot=les
http://dicocitations.lemonde.fr/citation.php?mot=plus
http://dicocitations.lemonde.fr/citation.php?mot=repandues
http://dicocitations.lemonde.fr/citation.php?mot=les
http://dicocitations.lemonde.fr/citation.php?mot=plus
http://dicocitations.lemonde.fr/citation.php?mot=graves
http://dicocitations.lemonde.fr/citation.php?mot=raisonnement
http://dicocitations.lemonde.fr/citation.php?mot=humain




Remerciements

WS (ASya G(2dzi RO PRORE L. NENBNIDES KBtk thésdad y I y O
S6S NBFIftAASS Fdz aSAY RS fQ!'aw . hw9! | dz adz

remercie la diretrice Sylvie Dufour.

Je souhaite ensuite remercier les membres de mon jury de thése, M. Sébastien Brosse et M.

Wim Van NeeR QI @2 ANJ | OOSLIIS RQs GNB NI LI NI SdzNBE R
LISNIAYySyidSad WS NBYSNOAS iSatdeftéSdy figetimoa tdavall G S LIK |
Sy Gyl | dzSSE laYth yo NRSQ@zNw 2 OKF NR Sy (I yi 1jdzQSE

pour ses conseils avis@&ispensés lors de mon comité de thése.

Merci ensuite a mes encadrants de these, M. Bernard Hugueny, M. PhKigipe et M.
.Sy2nid /1t @St RS YQIF@2AN) LISN¥Aa RS NBIFfA&aSNH
RSO2dzONA NI f QF NOKS21 22t 23AS8S3 dzy R2YFAyS 0O2Yl

vraiment intéressée.

Je remercie les membres de mon comité de these, iéd. Eochard, M. Francois Guilhaumon

Si aYS WdzZ AS W2aasS LI2dzNJ YQF G2AN) adzA A LISY Ry
Je souhaite remercieout LIJ- NJi A Odzf A § NSYSy (i aa¥dy suividdepui§le W2 & a S
al AGSNJ S LJ2dzNJ YQid@sortbidps. O0O2NRS 0S| dzO2 dz

Mes remerciements vont ensuite aux membres etneambres de mon équipe pour leur

aide, Murilo, Marine, Boris, Céline, Pablo, Thierry, Robin et Emilien

WS yQ2dzofAS LI & y2y-R20dzEj diSS & Qi dzi NNGaasRd G NS L.
MNHN : Sophie, Frank, Pierrick, Silvia, Carole, Charles ePhidigpe.

Enfin, je souhaite remercier mes proches, mes amis, ma famille pour leur soutien sans faille

et leur amouir.






Table des matieres

INtrOAUCTION GENETAIR. ......co ittt e et e e et e e et e e e e ennreeas 1
PARTIE:IDistribution et diversité des poissons diadrOmeS..........ccccccccnvivvniniiiiiniieerreeeeee e 15
PARTIE:IDistribution et diversité des poissons diadrOmeS..........cccccccceeivnniiiiiiiniieerrreeeeeeee e 16
Chapitre L Distribution géographique de la diadromie................cccco oo 16

[ [ 011 0T U Tt i o ] o F PP ETP PP PPPPPPRPP 16

II.  The geography of fish diadromy, the role of productivity and biodiversity gradients.17

I.  Analyse®t résultats SUPPIEMENLAITES..........coooiiiiiii e 36
Chapitre It Diversité des poissons diadromes etinsularité................ccccccieviiiiiviiiiniieeeeeeeees. 39
[T [ oo (U1 i o o P PP PP P PP PP PPPPP 40
| @ o] [=Tox 11 £ PP PP PP PPPPPPPPTON 46
Il Materiel €t MEtNOAES.........coiiiiiie it 46
\A RESUIALS. ...t e s e e 52
V.  EIEMENtS A€ iSCUSSION......ccuiiiiiiiiiie ittt e e 55
Partie II: Vulnérabilité et déclin des poissons diadroMES..........ccooiueieiiiieeeeriiiee e 60
Partie II: Vulnérabilité et déclin des poissons diadroMES..........ccooiueiiiiiiieeeiiiiiee i 61
Chapitre HE EXTNCHONS .......uiiiiiiieiiiiee e a e e e e st e e e e e sanbr e e e e e e e e anes 61
R [ oo (U7 i o] o O TP PO P PP PP 61
O ¢ (o] [P PP P PP PPPPPTPPI 62
Il Analyses et résultats SUPPIEMENTAITES..........cooiiiiiiiiiiie e 79
Chapitre IV DECIN........coiiiiiiie ettt e et e et e e e s bb e e e e e nee e e e annees 80
R [ oo (U7 i o] o O TP PO P PP PP 80
Il. Présentation de la base de données archéozoologiqUES............ccccceiunrnnrrniirennneennn. 81

N. 9GdzRS RS I RAAGNAOdzIAZ2Y..LE.84.SS...RS..OXNSA G dzNE
CONCIUSION BT PEISPECTIVES. ...cei ittt e et e e e e e e et e e e e s s nnbre e e e e e e e aannes 108
(S (=] (=] o1 PP 115

F AN ] (S 127



Table des figures

Figure 1: Cycles biologiques des poissons diadromes pour issugtetecPal. (2015)...................... 2
CAIdzNE HY 9@2fdziAz2y RS tF RAFRNRYAS aSsitey f QKe
refugen 0. 00X RQI LINB & ..5.2.R&a.2)..S04.. . LL.¢. . .o400.d0..... 7
Figure 3: Théorie de la biogéographie des iles selon MacArthur & Wilson.(1963).................... 9
Figure 4: Diadromous fish occurrences in marine habitat according to.GBIE......................... 24

Figure 5: Multiple factorial analyses realized on migratory groupghich each migratory mode is

expressed as the proportion of the total number of species encountered per river asiordirg to

species richness, ice cover and productivity ratio with A) the map for the contingency table of
migratory groups and B) the correlation CIrCle...............oevei i 25

Figure 6: Predicted proportions of specigsr migratory group as a function of the percent of ice

cover during the LGM, all the other variables being kept at constant values. Results are shown for the
multinomial model in which marine NPP is restricted to the continental shelf...................... 26

Figure 7: Predicted proportions of species per migratory group as a function of marine/continental

NPP ratio, all the other variables being kept at constant values. Results are shown for the
multinomial modelin which marine NPP is restricted to the continental shelf.......................... 27

Figure 8: Predicted proportions of species per migratory group as a function of total species richness,

all the other variablesding kept at constant values. Results are shown for the multinomial model in

which marine NPP is restricted to the continental Shelf.............cccoo e 28

Figure 9 Anadromous and catadromous species distribntaccording to the average marine and
continental NPP (in 10g) of their OCCUITENCES............oviiiiiiiiiie s 30

Figure 10t NBYASN) LI Iy RS fQlylfeasS Sy O2yLkRalyidsSa LI
disponibléi LJ2dzNJ £ S& o0l aadaAya ASNELY.GA..L.LQSOKSS7t S 3If 2¢
Figure 11Cercle des corrélations issu de la régression multivariée sur composantes principales pour

les variables ayant un coefficient dercélation supérieur a 0.6 avec les composantes.............. 38

Figure 12: Modele général dynamique de la biogéographie des iles océaniques (modifié de Whittaker

SG td nwnnyo | @SSO LS (S dioE dREQ SRECHAMYYYOIIANYUZA 2W 2t 19 O L
FICNESSE SPECHIQUE ... ettt e et e e e e e e et r e e e e e e a st e e e e e e e enneees 41

CA 3 dzNB MoY I NBFGAz2Y RQdzy S OKI AYyS @2t OF YAl
TR [STole)Y =T gl aTo T P 1 F=T o =T To =T o o U 42

CA3Idz2NBE wmnY /I NIHS..RS.£.Q20SL.y. .. .t.L.OATA.dZS........... 44

CA3Idz2NBE mpY [/ SYy(iNB RS -PakitjR@B@GNBOG).S....RL.y.4..£.82 OSI Yy L

Figure 16: Carte des Tles de Polynésie utilisées dans cette étude.............ccoceevvcvveenninnnenn 47



Figure 17: Analyse factorielle des correspondances (AFC)legtfies et les especes de poissari

Figure 18: Analyse des correspondances multiples (ACM) des différentes iles polynésiennes en

T2y OGAz2y RS tQN3ISszT I & daigSoNgfeRdOrhidhies Parilef..S....y . B3¥ 6 NB R
CAIdzNB MY 9FFSG RS fQN3IS &dzNJ f 1 NI OKSAES4 4LISOAT
Figure20: Proportion of extinct species according to geographic range size.(log).................. 79

Figure 21: Freshwater fish families with a positive random effect estimated from a logistic
hierarchical model wit geographic range size, diadromy and regions as fixed effects (see text).

Families with high random effect have an unexpectedly high number of extint species considerinf the

Figure 22 Sites archéologiques européens utilisés pour la construction de la base de donnég2

CA3IdzNB HoY tflljdzS RSNY-Bdjsdr& WRi@ PODIA..LIS.y.4.S.NJ..A.8HzNR 2 d 5
Figure 24: Cartes représentant les sites archéologiques de la base pour chaque période.....85

Figure 26: Analyse des correspondances multiples entre les difééresspéces diadromes et les

PEFOAES AE AALALION........ccoii i e e e e e e e e e e e e e e e e e e e e e aaeeas Q0

CAIdzNBE HTY tNRLERNIAZY RQ200d.INNByOSa RS&a .81 L3 OSa
CAIdzZNB HyY !y2YFftASa RS GSYLISNL.O.dzZNE..SY..9.868N\NR LIS Sy
CAIdzZNBE HpY tNRLRNIA2Y RQS&a(GdzZNHS2Yy 20aSNIIS LI dzNJ (
oONR& I aSRAGSNNI ySS> Sy y2ANLL.QLAOL.LY.0GAL.dES SiG Sy
CAIdzNB onY /2d2NBS RS LINBRAOGAZ2Y Rdz Y2RS8tS om0 DA
de la datation moyene des sites et des régions marines. Chaque courbe correspond a la prédiction

Rdz Y2R8ftS LI NI NBIAZ2Y YINARYS | @SO Sy 2Nry3asS ¢
Méditerranée et en violet [a mer du NOK..........oooiuiiiiiiiii e 100

CAIdzZNBE omY [/ 2d2NDS RS LINBRAOGAZ2Y Rdz Y2RS8tS O0HO @A
de la température reconstituée et des régions marines. Chaque courbe correspond a la prédiction du
modele par région marine avecenogs f Q! Gf | yGAljdzSE Sy @SNI € .
€N ViIolet [a M AU NOTU........ooiiiiie et 101

Figure 32: Prédictions moyennes du modeéle (2) en fonction du temps toutes régions marines
confondwes. La courbe grise représente les observations. La courbe bleue représente les prédictions

du modele. Les points bleus et rouges représentent respectivement les observations et les

Prédictions MOYENNES PAI PEIOUES.......cciiuirieeiiiiieeiitieeeertiee e e eteee e st e e s s e e e snbeeeessnneeeeaneees 102



Table des tableaux

Tableau 1: Permutation results for oceanic and coastal models. The table gives the proportion of
simulations that ended with a multinomial coefficient greater than or equal ®dbserved one, in
ADSOIULE VAIUB........eeiiieie et 28

Tableau 2: Proportion of anadromous over diadromous species fitted by a multiple logistic model.
The NPP ratio is for the coastal model:dues are giveby a permutation test (see table 1)......28
Tableau 3: Results from the logistic regression explaining the probability of being anadromous as a
function of the marine/continental NPP ratio of tlecurrences of the species..........ccccvvvveeeee. 29
Tableau 4: Tableau récapitulatif des informations collectées sur les Tles de Polynésie.......... 48
Tableaus: Proportions of extinct and neaxtinct freshwater species among endemism (occurring in
one river basin), diadromy and for each region. Median body size, geographic range size and number
of occurrences was also calculated for extinct and-@BiNCt SPEEES...........c.cevvveeiiiiiiiieieeeeeiinee 77

Tableau 6:Results for the logistic hierarchical model with endemism: geographic range size, body
size, diadromy and region to estimate probability of freshwater fish species extinddiata in
brackets represent coefficient results for the Firth logistic regression...........cccccceevvvcvvvvveeenn 0 7
Tableau 7Results for the logistic hierarchical model with the number of occurrences to estimate
probabiity of freshwater fish species eXtiNCtiQN............uvviiiiiiiiiiiiiiieeeeeee 78

¢l ofSldz yY b2YONBE RQ200dZINNBYOS RQSaLIBOS& RAI RNR

fouilles archéologiqUES EUIOPEENS. .......ceviiiiiiiiiiiieeeeee e ee e 87
¢lofSkdz Y Db2YONBE RQ200dzZNNBYyOS RS RAFRNRYSA Sy
fQ yOIAldzZAGS t ..£.0S.L121..dzS... . Y.2 RSNV.S.Du.cceoovevirierceee, 89

Tableau 10: Résultatde la régression logistique pour le modéle (1) visant a expliquer la présence
RQSalGdz2NBS2y Sy T2y OiGA2y RS tF RFEOGFGAZ2Y Y.2R2SYyyS K
Tableau 11: Réd#tats de la régression logistique pour le modéle (2) visant a expliquer la présence
RQSalGdz2NBS2y Sy F2yOiGA2y RS fF GSYLISNIL.G.dzNIB1 NBO2 Yy a



AVANT PROPQOS

Cette thése a pour objdes poissonsliadromeg |j dzA YA INByYy G Sy i NB
dodzOS t RAGSNAE ail ROmigrolps tres Sutiidar @3 IS deO 2giRcka M I A
sont emblématiques de par leur intérét économique et des comportements souvent
spectaculaires révélés lors des migpas Pour ces raisons, les esturgeons, les saumons et
les anguilles sont, par exemple, des especes bien connues du grand public. Ces especes ont
également un role important dans les écosystemes en servant de proies abondbntes
facon saisonnieregt leur déclin peut avoir un impact sulifférents prédateursaquatiques
comme terrestregWillson & Halupka, 1995Deplus, les poissons diagimes jouent un réle
importantdans 16l NI Yy &8 FSNI RS vy dzénNéilansey/ei lés riviete@VRcOVE & SNH A S
Wikelski, 2008p [ QSESYLX S RSigue dui ntzitény/ea grahdanombre dans les
rivieres apes leur migration de reproductioet contribuent ainsi a enrichir a la fois le cours
RQSIdz YIFAa S3FESYSyld fSa glomree & dchivded 2011 NNB a i
Dans ce travail nous avons suivi une approche macroécologigjugrigilégie les études a
fFNBESa SOKSftSa aLl GgAlrfsSa 6A0A L fQSOKStEfS R
YAfTEASNE RQIYyYySSaovd b2GNB (NI GFAf &QF NI A Odz
d0NI 0S3IAS |jdzA & QStarine ddris hn/giaSdyhdathre dedliityiées &voldtidy 3
mais que sur le court terme elle semble conduire les especes a étre plus vulnérables aux
activitts humaines. Notre travail vise donc a mieux comprendre la diversité et la
vulnérabilité des espéces de pass diadromes.

Cette these est structurée en deux parties comprenant chacune deux chapitres
Syi2dz2NBS RQdzyS AYUNBRAzOGAZ2Y FNYGS NI NISOI hdzA  Sal.

conclusionsuivis de 4 annexes.

Cette thése étant principalement centréeddl £ QF yI f 84S RS 2SdzE RS

de données unique sera attribuée a chaque chapitre avec une hypothése a tester.



Elle inclut 2 articles rédigés en anglais (chapitre 1 et 3) dont un article soumis a
Diversity and Distributioren cours de révisignainsi que deux autres en préparations

(chapitre 2 et 4) qui sont rédigés en francais.



Introduction générale

I.  La migration

1. v dzQ-Gexyie la migratior?

La migration est un ensemble de mouvements cycliques entre deux ou plisiabitats, le
L dz&d &42dz0Sy i Sy iNB fQKFIoAGFG RS NBLNRRAzOUGAZ2Y
La migration estcarOG S NA & S S = (1B9B)padRNFrandsTrkeyed f S
- 'y Y2dz@SYSyild LISNEAAGEFEYG® t SYREFEYyG &l YA IN
a2y LRAYG RS RSLINIL Si az2y LRAYG RQINNAG
toutaussifavdll 60 f Sa 1jdzS f QKFoAGlFG RQFNNRSSO®
- Un déplacement le plus direct possible. Cette caractéristigue nécessite de bons
YSOFyAaySa RQ2NARSydGrdAz2y SG RS ylF@A3alaazy
- tFa RS NBFEOGAZ2Y t RQlFdziNBa aidAyYdz A | dzA
réponses aux stmuliLISNXY SG O ya €I ONRPA&AlI YOS 2dz f
(nourriture, habitat) sont inhibés ou supprimés.
- Les migrants possédent des comportements différents avant et aprés la migration.
Les oiseaux migrateurpar exempledeviennent hyperphagiques avantaigration
I FAY RQI OOdzydzt SNJ RSa NBaSNBSad [ Sa YAIAINT
LIF NJ dzy S NBLINRPRdzOUAZ2Y t f QF NNAGBSS®
- [ QSYSNHAS S&aiGd NBRA&AGNAROGdzZSS RIya Sa | O

nécessaires a la migration.

I SGGS YA febtilielentr2 \difféeedsShabitats. Ils sont regroupés, selon Northcote
(1978, cité dansucaset al, 2001y Sy o ( & [fdBcionrRI® Kpbudla rédroduttion,

pour se nourrir et enfin un habitat refuge lorsque les conditionsore pas favorables



2. La migration chez les poissons

Tout au long de ce manuscrit le termepeisson» sera utilisé pour désigner le groupe
paraphylétigue comprenant les Agnathes (22 espéces de céphalocordés, 25 espéces de
myxines et 35 espéces de lam@ci VX f Sa / K2YRNAOKG&@Sya o6om Si
élasmobranches), les Osteichtyens (pla28000 espécegHelfman, 2007)

Au sein de ce groupdes poissonrs Af SEA&GS o GéLSa RS YAINE
migrations ont lieu entierement dans la mer), la potamodromie (les migrations ont lieu
entierement en eau douce), la diadromie (les migrations ont lieuentre3aNd S f QS| dz R
(Lucas et al., 2001)

3. La diadromie

Figurel: Cycle biologiques despoissons diadromes poussis de Potter etal. (Potter et al., 2015)



SelonMyers (1949) les espéces diadromes sontl& vrais ngrateurs qui migrent entre la
YSNJ S f 9 SettrdéRritidzCaSensuiteté complétée par McDowal1988) en
définissant les diadrome®2 YYS RS&a S&aLl 0Sa YAINIyid SyiNB f
YAIANI GA2y &aQSTFFSOGdzS t RSa Y2YSyida LINBOAAZ
moments de leurs cyclesedvie, impliquantt I YIF 22NAGS RSa AYRAGARdz
demeure nécesse a la réalisation de cycle de vie/reproduction. Parmi les especes
diadromes, on distingue 3 catégoriggure 1) :

- Lesanadromes: lIs se reproduisent en eau douce, puis migrent en mer ou ils passent

la plus grande partie de leur cycle, pour se noweticroitre. Le saumoralmo salar

Said £QSaLlB’OS fF LXdza NBLINBaSyidl dA@S RS

O«
(0p))

- Lescatadromes. Contrairement aux anadromes, ils se reproduisent en mer, puis
effectuent la majeure partie de leur cycle en eau douce pour se nourrir et croitre.
[ QS 4038 O dza NBLINBaSydal 6A@dS RS OS 3INRAzLIS S
Anguilla anguilla
- Lesamphidromes: Ce groupe a un statut particuliearils passent presque la totalité
de leur cycle en eau douce, et migrent en mer au stade larvaire podegtwsr une
partie de leur croissance. Par la suite, ce sont les-laoges et les juvéniles qui
retournent en eau douce pour achever leur croissance et se reproduire une fois a
f QSO G FTRdzE 0S® [ S& ' YLKARNRBYSA NBsadssa Sy i S
Si 1 NBLNRRdAzOGAZ2Y aQSTTFSOGdgSgobikslsghtt € S °
emblématiques de ce groupe.
Ces définitions sont celles qui seront utilisées tout au long de ce manuscrit. On notera en
LJ- NI A Odzf A SNJ [jdzS I RS &ehpyi FishBasga plisYrarfd@baseldk A R N2
données écologiques et biologiques sur les poissbnzese & Pauly, 201@st bage sur

RQF dzii NB& ONX i § NB dansdhds anal§sest SNI LI & dziAf AaSS

On compte environ 227 espéces de poissons diadromes plus un certain nombre de
ONXza G 0SSa Si Y2ftfdz&aljdzSa I aGdSNRPLI2ZRSa R2yd f
poissons, 110 mt anadromes, 56 sont catadromes et 62 sont amphidrorfMsDowall,

1997) Dans FishBase, on compte 173 especes définies comme anadromes, 482
amphidromes et 84 catadroes. On peut ainsi remarquer une différence importante
O2yOSNY Iyl €S y2Y0NBE RQS&ALIBOS& | YLIKARNRYSA®
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La plupart des esiwes amphidromes se trgant danslesiles tropicales, ce groupe a été

moins étudié que les autres et sa richesse spécifique seraitesiumée, sans parler des

LINEOf SYSE az2dzZ S@S& LI N ft QSEA4AGSyO0S RS RATTS
nombre de poissons diadnees atteindrait plutét les 250 espéces. Cellesont réparties

dans un grand nombre de lignées évolutives traduisant éwolution indépendante et

fréequente de cettestratégie

[ RAFRNBYAS yQSad LI} a RA&UGNROGdzS SamiReS deF | 2y
poissons et selon ce critére, McDow@988)Of  aaS  Sa FIFYAffSa RS LR
3 groupes. Le premier regroupe les d@milles pour lesquelles la diadromie est une

OF N} OGSNRalGAIl dzS A Y L2 NIds didad®mes pa@féndlle dia®é v 2 Y @I 36
par exemple desPetromyzontidae (lamproies), Acipenseridae (esturgeons), Anguillidae
(anguilles) et Salmonidae (saumdnde deuxieme groupe comprend les familles pour
lesquelles la diadromie est répandue et présente seulement damtaiges lignées
phylogénétiques On y retrouve entre autres, les Clupeidae (aloses), les Mugilidae (mulets)

et les Gobidae (gobies). Le demigroupe représente les familles dans lesquelles la
diadromie est une caractéristique secondaire, voir occasionnelle. Les Pleuronectidae (flets)

et les Ariidae (une famille de poissons chats) font partie de ce dernier groupe. On notera
S3AFtf SYSyly |jRIfMzE a¥SAAYS FlL YAEES 2y yS NByO2yi
6/ €t dzLISAREF ST LI NJ SESYLX S0X |jdzQdzy &aSdz GeLS RS
ldz aSAYy RQdzyS SaLl80OS OflaassS 02YYS RAFRNRYS:
migration ou bien la totalité. Les formeladrome et noAcRA I RNB2YS RQdzyS Ys Y¢S
peuvent étre sympatriges (McDowall, 1988)1l existe donane certaine variabilité intra

spécifique.

La plasticité du comportement migrateur est ainsi trés présente chez les salmobidés

YsYS LRLJz I GA2y LISdzi LINBaSyGdSN) RSdzE GeL)Sa
individus migrateurs et des individus résidents qui effectuent la totalitéede dycle en eau

douce. Ces deux formes coexistent et chaque individu peut théoriguement changer de
comportement migréeur (Dodson et al., 2013; Kendall et al., 2604) / QSad €S OF & LJ
RS fQ2Y06fS SuSelinik 2fohiinkljaz gbdt Scertains individus adoptent un
O2YLRNILSYSyi yYFRNRYS® 51 Yya R QI dzieNdeh SaLJs
Onchorhynchus mykisi$ existedes populations sympatriques de résidents en eau douce et
RQIYlI RNRYSa® hy LINIS FAYyadaA RS RAIFRNRBYAS TFI C
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milieu semblent influerd dzNJ f QSELINBa&dA 2y Rdz O2YLRNISYSyi
migrateu yOSald LI a K2Yz2 I6whbet d 2P19)Ndrtdides\dppdxes” Sy U
présentent par exemple un gradient latitudinal du pourcentage de migrateurs par
populations. La truite commune&§almo truttg a tendance &tre anadrome dans les eaux
FTNRARSAE SO t FolyR2YYSNI £t QFyFRNRYAS LIRdzNJ &S
plus au sudMcDowall, 1997)

[ SGGS LIXFaGAOAGS RS fI RAFRNRBYAS |dz aSAY RQc
origines évolutives de cette diadromie. Quels sont les évenemenisgm pousser les

individus a changer de comportement et quels en sont les béné?ices

Les diadromese représentent que 0.6 %es poisens. 1&a QF IA G YIF yAFSadSYSyi
de vie sélectionné a plusieurs reprises et il est tres intéressant de comprisdagantages

adaptatfs procurés par ce comporteme(i¥icDowall, D93)

En effet pour que cette caractéristique rare persiste sur le long terme, il nécessaire que le
JFAY 1jdzQSE €S |LIIRNLS &a2A0 L)X dza AYLERNILFyYyG | dzS
Méme dans le cas ou les distances de migration ne sont pas importantes, la diadromie reste

un processus couteux en énergie et induit une mortalité élevée pendant le trajet. La plupart

des espéces ne se nourrissent pas pendant le trajet et doivent ainsi faire des réserves au
préalable. De plus, elle nécessite des adaptations physiologiques pour asswer u
osmorégulation permettant de tolérer les différents degrés de salinité rencontrés lors de la
YAINI GA2yd |y OSNIIAY y2YONB RQKELRIKSaSa 2y
différents types de diadromie quse basenttoutes sur une exploitabn optimale de la

variabilité spatiedl SYLI2ZNEt S RS f QSYJANRYYySYSyaz azail
survie des jeunes stades dans des milieux plus productifs et/ou avec une pression biotique

plus faible soit pour favoriser la recolonisation ddlieux instables ou les extinctions de

L2 Lddzt | GA2y & LISdz@Syd siGNB FTNBIljdzSydisSa oLI NI SES

stable.

Il.  Transitions évolutives menant a la diadromie

{A fTQ2NAIAYS SO fQS@2f dzii A 2 YOARISS Sal> Rl RNRSYWA SR
moins que ces questions restent encore largement sans réponses claires et définitives. La

5



RAFRNRYAS S&aid dzy O2YLRNISYSyYy(d O2YLX SES R2y i

I dz aSAY RQdzyS YsYS FrLYAfTES 2dz SYiNB FlYAftSa
SATFSNBY(iSa8 KeéeLRrGKsasSa GSydSyid RQSELIX AljdzSNJ
SaalesS RS O2yaARSNBNI OSNIFAya GeLlSa RS RAIFRD
évolutif.

McKeown (1984) considée la catadromie comme dérivant de migrations
20SIFY2RNRYSa 00@80fS YAIANIGSdzNJ SyiAsSNBYSyi
migrations potamodromes (cycle migrateur entierement en eauat). De son c6té, Gross
(1987)a dz33I8ENBE 1jdzS fSa SalLlsOSa RAFRNRYSa az2yda
f QF YLIKARNRYAS® [ Sa LlAaazya asS aSNIASyid RQI
autNS YAf ASdz 1jdzS € SdzNJ YAf ASdz RQ2NAIAYS LI2 dzN.
importante. Par la suite, ces migrations se sont développées en amphidromie avec une
YAIANI A2y LI dza NBIdzZf ASNB LI2dzNJ 62dzi AN £ fQ
seraiefi A &dadz RQFYLKARNRYSE a4S NBLNRRdAAAlIYOG Sy
RQSI dz R2dz0S Si tSa OFdGFIRNRBYSa aSNIASyd Aaad
ayant comme an&tre des poissons marins (figu2e Aprés la mise en place de la diadromie,
les migrations seraient devenues nécessaires aux especes diadromes pour effectuer leur
OeOfS FaadaNryd fI ada2NBWAS SG tF ONRBA&aAlI yOS R
énergie. Cette hypothése, basée sur la recherche de nourriture, est répgédlcDowall
R2yilG fF RSFTAYAGA2Y RS f QI YLIKARNRYAS yQAyOf dz
f SdzZNJ 02 0t S Sy Sl dz R2dz0OS® [ OFGFRNBYAS yS LR
Seules des approches phylogénétiques peuvent permettre sietde schéma de transition
évolutif de GrossUne étude phylogénétique récen{@loom & Lovejoy, 2014) testé cette
KeLl2(iKsasS adsNJ fSa /fdzLJSAF2NNY¥Sas 3INRAzLIS |j dzA |
RQSI| dz R 2inz) SaBadroMiés et catadromes. La reconstruction des caractéres
l yOSaiGNrdzE €S t2y3 RS I LKet23SYyAaAS yS§ LISNIS
2NAIAYS YIFENRYS LI2dzNI €I OFdF RNRYAS Si dzyS
[ QK@ LR GKS XS RSNDRBAAI & y2Yy LI aratadP@is ehedfles |j dzS NJ
Kuhlidae(Feutry etal, 2013)p 9f f S Sad S3FfSYSyd NBYAaS Sy O
R S ndd@rhie chez les Osmériformesais est conforme avec une origine dulcaquicole des
SalmonidégDodson et al., 200).



A) Evolution of anadromy according to Gross 1957

. Exploitation .
Exclusive EXT ) RN [ |, Exclusive
Freshwater | SR Euryhaline —\, Amphidromy/\» Anadromy > Marine
. pl‘()ductl\-‘e wanderer n/ 1 r .
life cycle seas | life cycle
Positive selection for regular migration to sea
and completed adult growth
B) Evolution of anadromy according to the SAFE SITE HYPOTHESIS

Exclusive . [ Exclusive
Marine Euryhaline Anadromy ) Amphidromy > | Freshwater
. ) wanderer v RV .

life eycle | | life cycle

Positive selection for regular migration to
freshwater and completed adult growth

Figure2: Evolution de la diadromie seloh Q K & LJ2gipkodustiSité (A) etf QK & LJ2 gitkrgfags» (&),
R QI LDbdSan et al. (2009)

I O0S 22d:aNE t I fdzYASNB RS OSa |[jdzSéljdzsSa
Gross souffre de nombreuses exceptions. Des hypothéses altermatmé donc été
proposées pour péér les insuffisances! A Y& A X LJ2dzNJ SELJ Alj dzSNJ f ¢
fQFYylFRNRBYAS OKSIT fS& h ansiqbli Saedé S)5 étE Qrofsl)? ( K § 3
LI NJ 52Raz2y Si ft®d® ovnndpod® /SGGS KeLROKSaS a
dzdzFa S fFNWS&a RS Ll2Aaazya YIFINARya dzy NBTdz3S
offert & la migration vers un lieu plus s0r, aurait conduit certaines espewes vers
f QFrYFRNBYAS® Lt Sad Sy G2dzi OlF&a L)Sdz LINRol of
toutes les transitions évolutives entre les différents types de diadromie et le statut marin ou
Rdzt cel IjdzA O2f S o 5S LJ dza = lédétiqheB(BetaNcdRR. RtCat., dzii NS a
2012y f I RAFRNBYAS yQSad LI & dzyS Sl LIS S@2ft dzi .

a partir de la mer et vicgersa.
. CFOGSdzNE Tl @2NAa&l yi f diadidmie.NAGA2Y 2dz €S YI
Les poissons diadromes ne sont pas distribués de facon uniforme géographiquement.

Comme @ a pu le voir préecédemmentil existe une variabilité géographique intra

spécifique. De la méme facon, il existe une importante variabilité-spécifique.



Les anadromes sont plutot distribuées dans les régions tempérées et arctiques et les
catadromes plutét das les régions tropicale@vicDowall, 1988) Si les anadromes et les
catadromes sont largement distribués sur dans les eaux douces continentales, les poissons
amphidromes quant &ux, sont principalemendistribués dans les iles océaniques dans la

zone tropicalest subtropicalgMcDowall, 201Q)

5 QI LINBE a(1980)NIR didection de migration des especes diadromes est liee a la
RAALRYAOAETAGS RS I NBaaz2dz2NOS |t AYSyctioh.ANBE | 7T
Chez les especes a croissance continue comme les poissons, les conditions de croissance
durant les premieres phases de la vie vont conditionner de nombreux paramétres liés a la
capacité reproductrice une fois adulte (mortalité juvénile, ageltaile premiere
reproduction, fécondité, aptitude compétitrice, etc). Optimiser cette phase du cycle de vie

Said R2yO RSUOSNXYAYIY(OS L}RdzNJ € FAldySaa RQdz
3S23INF LIKAILdzZS O2yiNIF aG3SS RS f QleflaRMNER faikgse S RS
les pics de productivité primaire aquatique ne se trouvent pas aux mémes latitudes pour les

YAt ASdzE RQSI| dz R2 dzOSla @aduct®id dt yhaxindieS & dbs |&itidesy S NJ
AYGSNNYSRAFANBA GFyYyRAA Iprod@wté estolBens NI latkudes Sy f |
bassesPour une espéce diadrome il est par conséquent optimum de passer la phase pré
NBLINE RdzOG NA OS Sy YSNJ RIya t£Sa T2ySa G4SYLISNEB
tropicale. Ainsi, il expligue que les anadres, qui effectuent leur croissance en mer, se
trouvent aux latitudes élevées (régions tempérées et arctiques) ou la productivité océanique

Sald LXdza AYLERNUIFIYGS 1jdzS fF LINPRAdzOGAGAGS Sy
croissent en eau douce, seotrvent aux latitudesbasses(zone tropicale) ou le ratio de
productivité eau douce/mer est supérieur a 1.

{ Sdzf S& RSdzE SiGdzRS& 2yid GSyds RS G(SaisSNI 0OSi
ALISOATAINdzZS £ f QSOKSt S Rdz 3 fardrdnE o fésiderd 02 Y RS
populations deSalvelinus alpinuen Scandinavi€¢Gross et al., 1988 instad & Hein, 2012)

Dans les deux cas, la variabilité géographique de la productivité primaire marine et/o

Rdzf cel ljdzA 02t S LISNXY SO RQSELX AljdzSNJ T 92N of SYSy
Une autre hypothése, proposée par Griffit(006, 2010)S E LJt A lj dz8 f I LINBa Sy C
diadromes en Europe et Amérique du Nord dans des régions qui étaient recesdert

glace lors du dernier maximum glaciaire (LGM) il y a environ 20000 ans. Aprés la fonte des

glaces, de nouvelles riviéres et lacpagaissent formant de nouveaux habitats. La capacité
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des especes diadromes a pouvoir disperser en mer et maintenir des populations en eau
douce leur aurait permis de coloniser ces nouveaux habitats plus facilement que les poissons

a0 NR OG0 SYSy llau ddudeRLy mém2 Hypokh&s8 est applicable aux fles océaniques

qui apparaissentle novol dz YAf ASdz RS t Q20Sly® 5SS L) dza f S
serait adapté a ce type de milieu. En effet les rivieres des iles océaniques sont souvent de
petite taille avec des pentes élevées et pouvant de ce fait étre soumises a des crues
A2t SyiSasz Sy LI NIAOdzZ ASNJ t 2NE RS f Q2 OOdzNNF
AYGSNINRBLAOIES 26 RS y2YoNBdzaSa SaLksoSa I yLl
phase marine permettrait la recolonisation de rivieres dépeuplées apres un événement
KeRNRf23IAljdzS SEGNFIYSo Lt S&aid RQldzil yd LI dz

j dzSt & 1jdzQAft & &az2AaSyd o6FyOASy It OASNE et S 20

rencontrent et les pressions biotiques (compétition, prédation) y sont faibles.

V. La colonisation des iles

RATE

1
1
I
|
|
|
1
|

3
NUMBER OF SPECIES PRESENT, N

Figure3: Théorie de la biogéographie des iles selon MacArthur & Wilson (1963)



Les poissons amjdromes tres abondants dans les rivieres insulaires sont ds hhaeles

pour évaluer les hypotheses de biogéographie insulaires qui sont la plupart du temps
élaborées et testéesurdes organismes terrestres.

hy RA&AGAY3IdzS Sy o0A23SADNICLAMAS RS a2 NR2 NISS & SR
RQdzyS Yl aasS O2yidaAySydlrtS Lldzia aQSy az2yd asLdk
par élévation du niveau de la mer. Et enfin les iles qui sont appaeiesvg généralement

b £ adzA (S Réhipe CesSoemiaas fed gtéadidiés) ne peuvent pas étre

O2f 2y A&asSSa LI NJ RSa SalLls O0Sa ,R&pahdd deifrarehyrdle & G NR
grandes distancesenmeé8 i a2y d RS FTIAG SaaSyuaAasSttSySyd L
euryhalines Certaines especes peuvent évoluer secondairement vers un mode de vie
AOGNAOGSYSYl RQSIFdz R2dz0SE NI NBYSyld OSLISYRIYI
dynamique insulaire proposé par MachAutr & Wilson(1963,1967)devrait fournir un cadre

conceptuel pertinent pour étudier la biodiversité de ces iles. Dans ce modele le @ombr
RQS&LIB OSa ljdzA O2f2yAaSyid LI N dyAdadS RS GSylLia
b YSadz2NB [[dzS €S y2YONB RQSaLk’sOSa RS2t LINBa$sS
G2dziSa fSa SalLll0Sa adzaOSLIIAOGE SautrREspetene 2y A4S
LISdzi O2f 2y A&aSNX» [S y2YONB RQSaLlBs 0O0Sa O2f 2y Az
F2yO0UAz2y AYOSNES RS I NXOKSAZE,3uBe esphds Qeutf A |j dzS
AaQSUSAYRNBZ SO S y2Y0oNB RQS PpsBugnedte dyaizia & QS
NAOKS&aasS &LGdkeIN jwll WRE DN BYoNE RQSEGAYOGAz2
S3AldzEx I NAOKS&Z&AS RS tQnftsS Said t fQSldzAf AOG!
GFdzE RQAYYAIANI A2y YEAVOYGSZ LNPRNKSERVHN S dz2
I dzNJ dzyS NAOKS&aasS L) dza St SOSS 1jdzQdzyS nt S oSf
RAYAydzS aA ¢S (1l dzE RQSEGAYOilA2Y +dAYSyGSo
RQSEGAYOlA2Y &a2yadMgRHENBSESSRE t ReaSLSE R2y O
I SO f I & dzLJSuNsEirk desk différéhiS cohc@ptsteStdgories qui sont issus de la
0KS2NAS RSa ntSa LINRBLIRASS LI N al OkeNjpaK dzNJ S
Whittaker et al.(2008 semble la plus pertinente pour expliquer la richesse des poissons
RQSIFdz R2dz0S Rlya fSa ntSa 20StkyAljdzsSad 9y S¥

elle intégre explicitement la dynamique géologique des iles océaniques.
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V. Vulnérabilité et déclin des poissons diadromes

[ § Gl dzE | OGdzSt RQSEGAYyOGAz2ya S&ad wmnn L wmnany
f QK dzY | y hedugoup detaledils et pourrait encore étre multipliedJr NJ mn RlFya f Q
(Pimm et al., 1995)

Les poissons représentent le deuxieme groupe de vertébrés apres les amphibiens a étre
menacéRQSE G BYiOLX ya LI NI A Odzt ASNBYSyid fS&8 LIRAA&A:
Re3péces identifiéesxY YS t N & | difelfmaue2®®&Yi A y OG A 2y

De nombreuses especes de poissons diadromes voient leurs populations décliner et sont de

ce fait classées en liste rougeSa S&aLls O0Sa YSylFO0SSa LI N fQL! /
autrefois largement répandu en Europe et désormais restreint au segirbasrsant de la

Garonne en est un bon exemple. Les facteurs qui rendent les poissons diadromes
@dzt YSNI 6t S& | dzE | QGADBAGSE KdzYr Ay S&a az2yid y2Y
péchéeset possédent un fort intérét commercial, et cela depuis des termps anciens. Les
NEaidSa NBO2fiGSa f2NA RS RAOSNBSa F2daaftfSa |
RAFRNRYSA RSLzA & S t I fketeiefah, R608) hdMoFerAde2 Y'Y S
f QSaGdz2NBS2y SOFAG GNBa&a O02yaz2vyYYS Rlya fSa YA
SLIRIjdzS y Ql ¥ lcatié colisondmatieds (Yo Ziajit®)Mes lamproies étaient

également trés consommeées en Scandinaaie X¥/éme sieclg(Sjoberg, 1980)pour citer

guelques exempleDe plus méme si elles sont exposées de la méme facon quadaes

especes aux activités humaines, les espéces diadrgraent plus sensibles de par leur cycle

RS YAINI GA2y S €I Renfinédbydr@aésenjpdeiedtiles @aiirorhds N 2 dzN
de rejoindre leur lieu de ponte et la polluti@ouvent élevéeau niveau des estuaires rend la

transition eau doucener compliquée(Parent & Schriml, 1995; MoWwall, 1999; Helfman,

2007; Limburg & Waldman, 2009)

Certaines caractéristiques biologiques et écologiques rendent les espéeces qui les possedent

LX dz& @dzf y SNJI o tind faiblée aird g@d¥ytaphitjué Gdidistibfition, une croissance

lente, une grade taille, un niveau tropique éleydonsson et al., 1999; Owens & Bennett,

2000; Puris, 2008) Les espéces migratrices different souvent des autres pour certaines de

ces caractéristiques.

Les espéces de poissons migratrices (inclammic s diadromes) sont ainsi en général de

plus grande taille corporelle, ague Roff (1988)attribue au fait que les espéces de grande
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GFAttS LISdz@Sy G a$S iméntslfgueles NsSpdcifs despetite 2aille/ Ladaille” & & ¢
O2NLIRZ2NBtfS Silyld O2NNBtSS £t RS y2Y0oNBdzE | dz
croissance, taux de renouvellement des populations) les espéces diadromes peuvent différer

des especes non nr@trices sur de nombreux points. En particulier, leur taillespyrande

que la moyenne rentes diadromesa prioriS Yy LJ dza & S gitatibropar$adpéche dé Q S E LIt
parunTl AoftS (FdzE RQFOONRPA&A&ASYSYy(ld RS& LJ2LJzt | (A
souvent des aires de distribution plus vastes que les-Roh RNR2 YSa of QI YL A { dz
distribution est positivement corrélée a la taille corporelle) ce qui réduit leur risque
RQSEGAYOlGA2yd 9y STFFSG dzyS | A NB auBrBenteR fad (i NRA 0 «
LINEOFOATAGS RQSEGAYOGA2Y S 1jdzS 1+ OFdzAaS az2Ai
S4L1B 0S4 |yl RNRYSa&a SiG | YLKARNRYSaz: ¢t QSEAAGS
O2f 2y Aal GA2y S@SyiddzsStt S RQdzy S priedh ddrikegeNiResl LINB &
espéeces une certaine robustesse face a diverses perturbations naturelles ou humaines.

' gy ftQSEGAYOGA2Y RQdzyS SaLB 0SS 2y 206aSNJ
2dz Y2AYya f2y3dzSs &l dzf aAr2 WKOSEGMRYDIARYY QW@ dR |
SESYLX Svoad Lt Sad Ift2NBA AYLRNIIYyGd RQARSYGATFAS
afin demettre en place des actions de conservation et de protection aleunt extinction
définitive. En Europe occidentalenecomparant les aires de distributions entre 1750 et
1850, reconstituées a partir de données historiques, et les aires actuelles il apparait une
régression notable de certaines espéces2 dzNJ 20 AaSNIWSNJ £ S RSOf Ay R
périodedite « historiqe»o My nn £ y2a& 22dz2NB 03I A fhux Goangesy SOS a
archéaoologiques représentées par des restes osseux retrouvés sursies de fouilles
archéologiques. Pour les poisspreette information estdisponible seulement pour les
espéces2y az2YYSSammell NJt QORRS RS GSffSad R2yySSa Al
que le wisson chat européen ou silu(8ilurus glanjsavait au Moyen age une distribution
plus étendue que de nos jourp.S aAf dzNB Said dzyS SaLB8 OS RQSI ¢
ponte se fait a des températures chaudes, entre 18 et 28&Qisparition des rivieres Belges
pourrait étre expliquée par les impactanthropiques mai également par la baissges
températures lors du Petit Age Glacia{ian Neer & Ervynck, 2009 e Petit age glaciara
eu lieu entre 1430 et 1850 etd températures étaient en moyenne plus basses de 1 a 2°C
j dzQ I dz2 2dyNRIMKHEAZ IA S RS I O2yaSNWIF GA2yestAift Sai

SGSAYGES t20t8YSyd adAadsS ¢ RSa OFdzasda ylI dNE
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suite & des impacts humains comme la surexploitation. Cette information est en particulier
centrale pour piloter desactions de réintroduction. On prendra po&ESY LJX S f Qdzi A f .
des données archéologiques pour savoir si le Saumon Atlantique était abondant dans les
rivieres de Nouvell&ngleterre, si le petit Age Glaciaire a contribué a sa rareté et si au final il

est recommandé de le réintroduire danss riveres(Jane et al., 2014)

VI.  Objectifs et organisation du manuscrit

[ Q202SO00GAF RS OSGGS (GKsaS Sad RQSiGFof AN £ Sa
structuration gégraphique a large échelle pour les zones continentales et insulaires. Associé

b OStl T RSa&a Y2Rs8tS54 RS NRraljdzSa RQSEGAYyOGAZY
fSa 1T 2ySa 3IS23INI LKA ddzZSa RQAYGSNBG LI2dzNJ £+ O2

Pour répondrea ces problématiques, différentes hypothéses ont été testéeprésentant

chacune un chapitre

La premiéred S NFh$oth&@& porte sur la distribution géographique des espéces
diadromes et plus particulierement sur les différences de direction de nigratles

diadromes. La distribution des diadromes et des poissonsmigmnateurs sera évaluée au

regard de 3 facteurissus de différerds hypothesegui sont: la productivité, la compétition

et les événements géologiques. Cette étude se fera a deux rivBau £ f QS OKSf €
O2YYdzyl dziiSa RI ya dzy LINBYASNJCeepradaniatiguddekaa + £ Q
développée dans le chapitre 1.

La deuxiéme hypothése traite de la richesse spécifique des poissons diadromes en milieu
Ayadz | ANB® [hapdré 2 8sOdeitcBteteRBodel@ §e bidgéographie insulaire
développée paVhittaker et al. (2008 dzNJ f S& L}2Adaz2ya RQSI dz R2dz0S
Le troisiéme chapitrd2 Yy OSNY' S I Y2RStAaldAzy RS fQSEGA
f QSOKSt S & 2eydRdpird § dn dhérghie a savoir quels somst fiecteurs
biologiques augmentartt I LINP ol 6 Af A0S RQSEGAYyOiA2y RSa S:
de ces facteurs a risque.

90 SYFTAYZ RlFEya S RSNYASN OKI dah Acdhger stugpl 0 Sy {
R2yid S RSOftAY | SiS (NBa AYLERNIIyd OSa S

P
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RQ20a4SNIWSNJ f I RAAGGNAROdzIAZYE RS {QSARS RBLHSI
I NOKS21 22t 23AljdzSaz I TAY RQ2 0cISHED®0ERt tzydleRS Of Ay

éventuel du climat
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PARTIE :I Distribution et diversité des

poissons diadromes
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PARTIE: Distribution et diversité des poissons diadromes

Chapitre L Distributiongéographiquele ladiadromie

I.  Introduction

t 2dzNJjdz2A OSNIIFAYya LIAadazya YAINI GSdzZNB a2yl
catadromes?

t Sdz RESHNEREAESSE t QSR §eabrRpiSS adyd RE
poissons diadromesDifférentes hypothéses exisfeli | FAy RQSE LiinAdésdzS NJ £ |
diadromes. Gross et al(1988)supposat que le sens de migration est lié a la disponibilité

Sy NBaazdz2NOS RS fQKFoAGlFId 2G &aQST Fréo@uiidzS € I
de trouver des poissons diadromes est plus élevée dans les zones sous glaces au LGM. Enfin,
les especes diadromes se trouvent dans les régions ou la richesse spécifique est faible afin

R Q ®dute compétition(McDowall, 201Q)

Lt S&ad S@OARSYyG 1jdzS I RA A& pavFéegitgmr anugiqudfécteur S & LIS C
Y Ad RSLIBgfRIONRRS LG dza A SdzNB RQSYGNB SdzEd | Ay 3
O2YLINBYRNB I RA&AGNAROdzIAZY RS& LIAdazya RAL
LINE RdzZOG A @A GS LINA Y A NBmaRnS, dle |&propdrtion désibaskid Sdusiz R 2 ¢
glacier au dernier LGM ainsi que de la compétition représentée par la richesse spécifique.

[ QI Nduikatresd en cours de préparatio® y @dzS R Qdzy dans dodroa¥df 4 3 A 2 y
Biogeography
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INTRODUCTION

To cope with the spatibemporal variability of their environment many organisms disperse,
are vagrant or migrate, behaviours that imply energetic and physiologicak castl
increased risk of predation or starvation. Such costs are likely to be high when long distances
are involved, physiological or behavioural adaptations are required and movements occur
several times during a lifetime, as it is the case in most maati Despite such costs,
migrations occur in many taxonomic groups and habitats and many works have been
devoted to understand the ultimate and proximal causes underlying this life history strategy
(Baker & others, 1978; Dingle, 199@8ymong the most conspicuous migrations are those
undertaken by diadromous fish speci¢lsose that migrate betweencears and freshwater,
sometimes over very long distances as exemplifiedti®y Euopean eel(Righton et al.,
2016)

In fishes, three types of diadromy have been describ@dcDowall, 988, 2007)
Anadromous fishes migrate from freshwater, their spawning habitat, to the ocean for
growth and development. In contrast, catadromous species are born in the ocean and
migrate to freshwater. The last category is amphidromy, which include fisbres/hich
migration is not linked to reproduction. They complete their life cycle in freshwater with a
brief migration in ocean at the larval stage just after hatching.

Diadromy is fascinating because it requires many adaptations to cope with osmoregulat
orientation and timing issues. Sometimes crossing thefseshwater boundary implies such
drastic changes that a metamorphosis occ(gsg.Keith et al., 2008)Moving from sea to
freshwater, or the conserve, is obviously dpsin terms of physiology, energy expenditure

or starvation if feeding during the travel does not occur as it is generally the case. For being
maintained by natural selection, diadromy should confer some benefits (ultimate factors) to
counterbalance itscosts. The first difficulty in finding the ultimate factors underlying
diadromy in fishes is to explain the -eaistence of apparently two opposed strategies,
anadromy and catadromy. A simple and elegant hypothesis has been proposed by Gross et
al. (1988}o account for the existence of these two types of diadromy based on the fact that
marine and freshwater primary productivities do not peak at the same latitudes. They first

hypothesized that diadromous fish migrate for optimizing -peproductive growth.In
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organisms like fish that have an indeterminate growth, growth conditions during the juvenile
and immature stages generally have profound consequences on many figlatsd traits

such as the probability of reaching adulthood, age and/or size at ntatdacundity and
competitive ability. For a freshwater fish, it could be an efficient strategy to migrate at sea as
young as possible if growth conditions are better there, a first step toward anadromy.
Conversely migrations of young individuals from seaiver could be favoured if growth
conditions in freshwaters are better, initiating a catadromous strategy. Gross et al. (1988)
further assumed that a high primary productivity is a proxy for favourable growth conditions
and, according to this frameworkatadromy should be favoured when primary productivity

is higher in freshwaters than in the nearby seawaters, and the conserve should be true for
anadromy. In accord to his hypothesis (hereafter, productivity hypothesis), anadromous
species richness anacean productivity both peak at high latitude, and catadromous species
richness is higher at low latitude where freshwater productivity is higher. Amphidromy was
y2i AyOfdzZRSR Ay DNRaa S ftQa FNIYS@g2N] G2
geographt gradients but as amphidromous fishes spend most of thekrg@peoductive life

in freshwaters it can be assumed that they should match the pattern predicted for
catadromous fishes. Other studies stressed the role of sgatigporal changes in primary
productivity in explaining migration pattern@. g.Sainoet al., 2004; Booneet al., 2006;
Boyle, 20113 K2 gS@SNJ (42 2dzNJ {y2¢f SRIS DNRaa Sid |
extent and its biogeographical implications.

In addition to productivity, a second factor that should be considered to account for
latitudinal changes in diadromous fish diversity is the extent of the ice cover during the last
glacial maximum(Griffiths, 2006, 2010)When glaciers shrunk, new freshwater habitats
became available for colonization and diadromous fish, by their ability to travel through
seawater, are likely to have been among the first colonizers, and as a result, to be
overrepresented in high latitudevers (hereafter the LGM hypothesis). If the productivity
hypothesis holds true, the overrepresentation of diadromous species in rivers that have
been formerly glaciated should concern principally the anadromous fishes, supposed to be
the dominant group bdiadromous fishes at high latitude.

Finally, it has been suggested that the competitive advantage of incumbent lineages already
established in freshwaters will restrict their colonization by diadromous or marine fishes

(BetancurR. et al., 2012) Therefore, the incumbent hypothesis stat that a higher
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proportion of diadromous fishes will be observed in species poor river catchments than in
richer onegMcDowall, 2008)

In the present study, we expand on the work by Gross et al (1988) by using more
comprehensive datasets of freshwater fish distributions, terrestrial and oceanic primary
produdivities; by using a finegrain of spatial resolution (1766ver catchmens vs. 14
latitudinal bands); by including amphidromous species and by testing jointly the productivity,
the LGM and the incumbent hypotheses. More specifically, we tested whether t
proportions of catadromous, anadromous, and amphidromous species in a set of river
catchments distributed all over the globe were statistically related to the terrestrial primary
productivity over the catchment, to the nearby marine productivity, to #wdent of ice
during the LGM and to the fish species richness of the catchment. In this study, like in Gross
et al. (1988), continental and marine productivities were compared at the same latitude, but
for species that travel long distances at sea, therage latitude of the marine distribution
may differ substantially from the continental one. To cope with this potential limit of the
study, the productivity hypothesis was further tested on a set of diadromous species for
which information exists about b their continental and marine distribution. If the
productivity hypothesis holds trulhen anadromous species should occur in waters that are
more productive during the marine phase than during the freshwater one, the converse

being expected for catadroaus species.

METHODS

Community scale

Data

We used a database reporting the occurrence of freshwater fish species (including
RAFRNRY2dza aLISOASa0 Ay NAOGSNI 6laiAya RAAGNROG
refers to the drainage area of a evsystem flowing into the sea. A tributary (a river flowing

into another river) is therefore not considered as an independent geographic unit in this
database. The rationale is to deal with isldik@ freshwater systems separated from each

other by nonfreshwater habitats (sea or land). This database is an updated and extended
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version of the SPrich databag¢Brosse et al., 2012Jor the purpose of the present study
occurrences of species outside of their native range have not been considered when coded
as such in the database, and endorheic basins have been discarded. Deleting river basins
with no information about the environmental descriptors used in this stuelulted in the
presence of 12598 fish species in 1765 river basins. These basins are distributed as follow in
ecoregions: 494 in Paleartic, 496 in Australasian, 276 in Neotropic, 165 in Nearctic, 175 in
Afrotropical, 158 in Indomalaysian and 1 in Oceah@2 in northern hemisphere and 723

in southern hemisphere

Migration status of the species was obtained frorkishBase (available at

http://www.fishbase.org accessed on July 2013y YR O2RSR I & Gyl R
GOF GI2ZRMEY. aF YLIKARNRY2dzaé ® {LISOASa y20 fAad

considered as not being diadromous. Because the definition of amphidromy used by
FishBase is less inclusive than the one used in this article, we deleted from the list of
amphidromaus species those that do not reproduce in freshwater. Intraspecific variability in
the geographical occurrence of diadromy, known to exist in several species, has not been
accounted for in this analysis for lack of appropriate data at the global scalesaftudy.

Given a list of species per basin, species richness per migratory mode can be computed.

For each river basin, the percentage area under glacier during the Last Glacial Maximum
(21,000 years ago was computed from Peltier 1994 (available at

http://www.umb.edu/spectralmass/terra_aqua_modis/modis_data Among the 1765

basins, 1503 were not under glacier during the last glacial maxi(faftier, 1994)

Because for most diadromous species their exact distribution at sea is unknown (but see
below the species scale section), there is no entirely saigfyvay of computing the
corresponding marine primary produeity. As in Gross et al. (1988 opted for values
averaged along latitudinal bands. More precisely, a latitudinal band of 10 km wide was
drawn from the mouth of each river to the opposing cbaslong this latitudinal band, the
average Net Primary Productivity (NPP), expressed in mC/m?/day, has been computed in two
LI NG aY 2yS 6a02FadGlrteéo F2NJ GKS O2yUAySyidl f
for the remaining, oceanic, area. ptes were obtained from the General Bathymetric Chart

of the Oceans Http://www.gebco.nef) and NNP from modelled valsgBehrenfeld &
Falkowski, 1997)3A @Sy LISNJ mn 1Y 6ARS LAESt ®¢ Ay

(http://www.science.oregonstate.edu/ocean.productivity/index.php Instead of dealing
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with one value for marine productivity, we run the models twice, one time using thstaba
estimation and a second time using the oceanic one, to assess the robustness of the models

with regard to uncertainty about where diadromous species are during the marine phase.

There are no data allowing for a global scale treatment of freshwater BBgause a large

part of freshwater productivity depends on allochthonous inputs, particularly in rivers,
terrestrial NPP has been used as a surrogate. As for marine NPP, the information has been
SEGNI OGSR FTNRY G(G(KS ahOSIy moddleRut@ezZhadietiak, { A (S
2005)for 10 km wide quadrats. For each rivesisin,an average value has been obtained

from the overlapping quadrats. For both terrestrial amdrine quadrats, values have been

averaged per year (the 20#D06 time series is available) before being processed.

Analyses

All statistical analyses were done using R.

To have a preliminary and synthetic view of the data, a multiple factorial asalyas
performed to explore global distribution of migratory modes and their relationship with
environmental variables. This was done using the MFA function from the FactoMineR
packaggLé et al., 2008)

We tested the produgtity hypothesis with a logistic multiple regression model. First, for
each river basin, we computed the fraction of anadromous species among the total number
of diadromous species. Then we modelled this value as a function of the marine (coastal or
oceanc)/continental NPP ratio, the percentage of ice during the LGM and the total species
richness of the river.

To explain the proportion of each migratory category per river basin while accounting for
their mutual dependence (they sum to unity), the vglamdtion of the VGAM packad¥ee,
2015)was used to perform multinomial modelling. Theoportion of species in diadromous
categories was compared to the proportion of nongratory species as a function marine
(coastal or oceanic)/continental NPP ratio, LGM ice cover and total species richness.

River basins cannot be considered as indemedtatistical units because of shared species.
For this reason, the statistical significance of the logistic and multinomial regression
coefficients has been assessed by a Monte Carlo test in which the vector giving the migration

status of species (anaoimous, catadromous, amphidromous, nrdradromous) has been
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randomly permuted 999 times. For each permutation, a new logistic or multinomial
regression is fitted to the data and the resulting coefficients are compared to the observed,
original, ones to asss statistical significance. For each permutation the speacres basin
presenceabsence matrix is kept constant and so is the dependency among rivers due to

their faunal similarity.

Species scale

Data

The Global Biodiversity Information Facili@BIF, http://www.gbif.fr) provides access to
georeferenced records on species from surveys and other data sources and was searched for
diadromous species with both freshwater and marine occurrences.

Only species with more than 5 occurrences in each enment were retained for further
analysis. Finally, information was available for 117 species (70 anadromous and 47
catadromous) distributed among 63 families. Amphidromous species have not been
considered in this analysis because they occur at sea a®ldrahare rarely sampled. Using
0KS GhOSIYy tNRPRddzOGAGAGE {A0S¢ RFEGFolFasS oF2NJ
a NPP value was obtained for each occurrence from the 10x10 km quadrat the
georeferenced record belongs to. As above, valuegHaeen averaged over the available
years. Then for each species, NPP values were averaged for marine and terrestrial

occurrences to compute the marine/terrestrial productivity ratio.

Analy®gs

All statistical analyses were done using R.

We tested the prductivity hypothesis by performing a logistic regression in which the
probability of being an anadromous species is modelled as a function of the
marine/terrestrial NPP. We also used a logistic hierarchical model with family coded as a
random effect to acount for taxonomic dependence among species. In this thienlme4

package was useg@ates et al., 2014)
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RESULTS
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Figure4: Diadromous fish occurrences in marine habitat according to GBIF

According to the GBIF tibase, it seems that diadromous fish occurrences in oceans are
mostly ower the continental shelf (figurd) In consequence in the presentation of the results
we will give more emphasis to analysis in which the oceanic productivity is assessed over the

corntinental shelf rather than in oceanic areas.

Community scale
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Figure 5. Multiple factorial analyses realized on migratory group#é which each migratory mode is
expressed as the proportion of the total number of species enctened per riverbasin,according to species
richness, ice cover and productivity ratio with A) the map for the contingency table of migratory groups and

B) the correlation circle

A Multiple factor analysis allowed us to have a synthetic and graphic gesoriof the
relationships among the variables of interest. The first axis is positively correlated with the
marine/continental NPP ratio and the percent of ice cover during the LGM. The second axis
is negatively correlated wh total species richness (fige 5.

Amphidromous and catadromous modes are very close to each other in the factorial map

suggesting that they tend to egary among river basins in term of species proportion.
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Anadromous species are associated with a high marine/continental NPParattiace cover
during the LGM, in contrast with catadromous, amphidromous, and-diadromous
species. The position of diadromous species along axis 2 suggests that their proportion

decreases as the total species richness of the river basin increases.
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Figure 6: Predicted proportions of species per migratory group as a function of the percent of ice cover
during the LGMall the other variables being kept at constant values. Results are shown for the multinomial
model in which maine NPP is restricted to the continental shelf.
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Figure8: Predicted proportions of species per migratory group as a functifrtotal species richnessall the
other variables being kepat constant values. Results are shown for the multinomial model in which marine

NPP is restricted to the continental shelf.

Two multinomial models have been fitted to the data. One with imamMINP restricted to
continental shelf(the coastal model), the send with marine NPP restricted to oceanic
areas (the oceanic model). According to the permutation tests, théimamial coefficient

for ice cover is never statistically significant, whatever the migratory mode or the model
(coastal or oceanicftableau 3. The multinomial coefficient for total species richness is
significant for amphidromous and anadromous whatever the model. The coefficient for the
marine/continental NPP ratio reaches significance only for anadromous in the oceanic model
and is nearly gnificant for catadromous in the coastal model. Predictions of the coastal
model are shown in figures 6 & The proportion of anadromous species increases with the
percent of ice cover during the LGM and the marine/continental NPP ratio, the other
diadromous species having the inverse relationslifipbleau 2) The proportion of all
diadromous species decreases when total species richness increases. The same tendencies
are observed for theceanic modelPlots for oceanic model can be seen in supplementary

data(annexe AL

Tableaul: Permutation results for oceanic and coastal models. The table gives the proportion of simulations
that ended with a multinomial coefficient greater than or equal to the observed one, in absolute ealu

Ice Ocealterr Sp Ice Coastallterr Sp
cover npp richness cover npp richness
0.79 0.59 0.001  Amphidromous 0.84 0.51 0.001
Amphidronous
Anadromous 0.50 0.18 0.04 Anadromous 0.42 0.12 0.03
catadromous 0.47 0.01 0.80 catadromous 0.32 0.06 0.57

Tableas 2: Proportion of anadromous over diadromous species fitted by a multiple logistic model. The NPP
ratio is for the coastal model. Ralues are given by a permutation test (see table 1).

Estimate Std.error Z value P-value
Intercept -1.19 4.74e03 -249.78
Ice cover 0.35 2.55-03 121.05 0.16
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LogNPP ratio 0.21 2.10e-03 98.74 0.001
Richness -0.18 2.34e03 -78.63 0.01

For the coastal model, marine /congntal NPP ratio and species richness explain a
statistically significant part of the variability in the proportion of anadromous over
diadromous species. The proportion of anadromous species increases as the
marine/continental NPP ratio incases (figure¥ et 8 and decreases when total species

richness increases.

Species scale

According to the logistic regression model the probability of being anadromous increases
with the marine/continental NPP ratiof specis occurrencegsable 3) but as shown ifigure

9there is a great overlap between anadromous and catadresmspecies.

Tableau3: Results from the logistic regression explaining the probability of being anadromous as a function
of the marine/continental NPP ratio of th@ccurrences of the species.

Estimate Std.error Z value P-value
Intercept -1.52 0.003 -529.6 <.001
LogNPPratio 0.23 0.002 115.2 <.001
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Figure 9: Anadromous and catdromous species distribution according to thevarage marine and
continental NPP (in loyof their occurrences.

DISCUSSION
The productivity hypothesis

The productivity hypothesis formulated almost 30 years ago by Gross et al. (1988) is, by its
geographial extent and the inclusion of two types of diadromy, the more general
framework available to study how diadromy patterns change along spatial gradients.
Surprisingly, to our knowledge, our study is the first teassess this hypothesis at the global
scak in light of more comprehensive datasets. As a whole, our study provided support to
this hypothesis while circumventing some limits of the original work.

Gross et al. (1988) postulated that if diadromous fishes migrate to optimizespreductive
growth then, in this aim, they should choose the most productive biome between sea and
freshwater. Anadromous fishes reproduce in freshwater, young individuals migrate to sea
after hatchling, prereproductive growth takes place in the marine environment and
everntually individuals go back to freshwaters. Catadromous fishes exhibit the converse
strategy, reproducing at sea, migrating as young stages to freshwaters, growing there to

adulthood and migrating back to sea. Gross et al. hypothesized and provided sogporti
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evidences, based on latitudinal species distributions, that anadromy should be favoured in
regions where marine productivity is higher than in freshwater, the converse being true for
catadromy. As predicted, we observed that the proportion of anadronspecies among
diadromous species is positively correlated to the ratio of the marine/continental primary
productivity, even if the effects of other potential drivers (colonization ability, biotic
resistance) and the spatial autocorrelation resulting frospecies shared between
communities have been accounted for, reinforcing the robustness of this result. The major
weakness of the study by Gross et al. (1988) was that by comparing aquatic and marine
productivity along latitudinal bands, it was assumed tlthhdromous fishes occur, in
average, at the same latitude during their marine and freshwater phases and there is no
great variability in marine or continental primary productivity along a latitudinal band. They
are necessary assumptions to work with agemnumber of diadromous species because for
most of them the distribution at sea is unknown while their occurrence in rivers and lakes is
relatively well documented. Some species of diadromous fishes are known to stay over the
continental shelf( e. g.Acipenser oxyrinchureece et al., 2016)thers to travel much
deeper into the oceanizone ( e. g.Anguilla AnguillaMiller et al., 2015) some to move
southward (e. g. Nordic populations of the European eel, Righton et al. 2016) or northward
(examples quoted in Gross et al., 1988) after leaving freshwater, but for most of them
nothing is known. We accounted for the uncertainty about the position of diadrorfishes

along a marine latitudinal band by computing primary productiggparatelyover the
continental shelf and in oceanic areas and results were in accord with the productivity
hypothesis in both cases. We also confirmed the productivity hypothesisobyparing
anadromous and catadromous species for which information exist about their geographic
distribution in both marine and freshwater biomes. As expected the marine/continental
productivity ratio of the occurrences was higher for anadromous species.

When the diversity of anadromous and catadromous species is expressed as a proportion of
the whole river fish community instead of the diadromous species richness, the support for
the productivity hypothesis is not so great. The proportion of anadromouscatadromous
species increases and decreases respectively with the marine/continental productivity ratio
as expected but the tendency is only statistically significant for catadromous species. The
fact that the number of freshwater fish species occurnim@ river basin is positively related

to terrestrial primary productivityOberdoff et al., 1995)nay explain why the productivity
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signal is sometimes blurred when proportion of diadromoutegaries are expressed as a
function of the total species richness of the river.

We hypothesized that amphidromous species because they spend most of their lifetime in
freshwater environments should display, with respect to the marine/terrestrial ratie, th
same tendency than catadromous species. We observed that the proportion of
amphidromous and catadromous species tend tevaoy among river communities and that
both decrease as the marine/terrestrial productivity ratio increases but the latter tendency
IS not statistically significant for amphidromous species.

For some species, diadromy is facultative and is not expressed in all populations offering the
opportunity to test the productivity hypothesis at the intraspecifevel. Finstad and Hein
(Firstad & Hein, 2012demonstrated that terrestrial primary productivity was a good
predictor of the occurrence of anadromy in Arctic Char populations along the Norwegian
coast. In accord with the productivity hypothesis migration occurs when terrestrial
productivity is low and, in contrast, populations are residanproductive riversThis study,

in addition to our work, suggests that the productivity hypothesis may account for both

intraspecific and interspecific variability in diadromy patterns.

Other divers

Another important result of our analyses is that the frequency of diadromous fish species is
an inverse function of the richness of the river assemblage, the tendency is the same if each
diadromous category is considered separately but is onlyissizlly significant for
anadromous and amphidromous fishes. So, according to our data, it seems that diadromous
fishes took advantage of the ecological opportunity offered by species poor freshwater
environments to invade them. In the same vein, BetarRuet al. (2012) observed that
within the Ariidae, a family of marine catfishes, lineages that colonized freshwaters,
including diadromous species, diversified at a rate inversely related to the diversityef oth
freshwater fish lineages. Dedn et al. (R09) introduced the safsite hypothesis to account

for the possibly marine origin of anadromy in Osmeroidei. This hypothesis states that for
marine fishes it could be advantageous to reproduce in freshwaters to provide to embryos
and early larvae safe st with regard to predatiorf-eutry et al. (201)B3also emphasized that

reduced biotic interactions in oceanic islands could have been an important factor in the
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evolution of catadromy in th&uhliagenus. Howeverthe pattern observed in our study
could ako be explained by a better dispersal ability of diadromous fishes compared to those
that are restricted to freshwaters. For instantee low freshwater fish diversity observed in
small coastal rivers is due partly to high agspendent population extirton rates
(Hugueny et al., 2011But fish species able to cross seawater like diadromous fishes have
not been so much affectedecause extinction within a coastal basin could be balanced by
immigration from neighboring rivers. Thereforeliadromous fishes may constitute a large
proportion of the fish assemblage in small coastal basins and more generally in basins where
extinction rates of strictly freshwater fishes have been high. Extreases areivers that
suffered from total extinction during the last glaciations because they were entirely covered
by ice. It is likely that diadromous species have bdaxored in the postglacial
recolonization of those rivers by their ability to disperse using mapathways. Some
studies provided support to thieypothesisby reporting that formerly glaciated rivers are
now inhabited by a larger proportion of diadromous fishes than unglaciated r{@#iths,

2006, 2010) We observed a similar pattern but mostly restricted to anadromous fishes,
which is not entirely surprising considering that, under the productivity hypothesis,
anadiomous fishes are supposed to be the dominant mode of diadromy at high latitudes.
However, according to the permutation test, this pattern is not statistically significant
whether considering the entire assemblage or only the diadromous species. An eigtanat
could be that only a few and widespread anadromous species generated this pattern
resulting in both high spatial pseudoreplication (e. g. the same species shared by several
formerly glaciated rivers) and low statistical power (fepeciespermutations allowed). In
support to this explanation, it is worth noting that considering theva@lues based on-Z
scores which considered each river assemblage as an independent repetition of the same
random process would have led us to conclude to a statisticallyifisgnt association
between proportion of anadromous species and former glaciation. In addition, the effect of
glaciation may have been confounded by the action ofvarying factors such as total
species richness and terrestrial productivity. Anywhageems that if there is any effect of
glaciation on diadromy patterns it is probably not strong enough to be identifyedur tests

as a major contributor tolte observed pattern
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Caveats

It is noteworthy that a large variability in the geographistdbution of diadromy and its
modalities (amphidromy, catadromy, anadromy) remains unexplained by our models. A part
of the unexplained variability in the specibased analysis could be attributed to biased
knowledge about the geographical distributiohspecies during their marine phase because
the surveys that provided GBIF occurrence records do not cover the ocean surface uniformly
(Coro et al., 2016For the communitybased analysis, in addition to a nemplicit treatment

of the marine occurrences, uncertainties in model outputs may result from the use of
proxies for aquatic productivity, itself being a proxy for the availgbdit resources. First,
pelagic marine primary productivity could be partly decoupled from secondary marine
benthic productivity which matters, for instance, for bottei@eders diadromous species like
sturgeons. Second, we used terrestrial primary produtgtias a proxy for freshwater
productivity on the basis that allochtonous organic matter contributes much to river food
webs. The total fish species richness occurring in a river is a rough estimate of the strength
of biotic interactions by neglecting othémportant taxonomic groups and ignoring the role

of competition and predation during the marine phase (important for instance in the safe
site hypothesis). Finally, the relative favourableness of marine and freshwater environments
in terms of growth rateand/or survival is dependent upon complex interactions among
several factors that could vary with local environmental conditions and life history of the
focal species such as resources production and availability, competition for their access,
their conveasion into somatic tissue and predation regime. The differential favourableness
between biomes sets the gain that could be expected by opting for one type of diadromy
and it is one face of the medal, the other one is the cost of migration. For instanee,ifev

the marine/freshwater productivity ratio is above unity it could be advantageous to be
resident rather than anadromous is the migration costs are too high. This is well exemplified
by the arctic char populations studied by Finstad and Hein (2012} Thowed that
anadromy is more likely to occur in lakes with low productivity but also if the distance to the
sea is short. As migration costs have not been accounted for in our models they could have

contributed to a part of the unexplained variability.
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Conclusion

According to our results the geography of diadromy is partly constrained by the spatial
variability of terrestrial and marine primary productivity, possibly modulated by biotic
resistance and differential colonization, confirming tha¢ throductivity hypothesis provides

an insightful framework for studying fish migration over large geographic gradients.
Similarly, for other taxonomic groups, productivigiated hypotheses or models have been
put forward to explain migration patterns aig elevational gradienté. g.Boyle, 2011)at
regionalscale (e. g. Boone et al. 2006) and between continents (Saino et al. 2004), to quote a
few.

Interpreting biodiversity gradients in terms of available energy or primary productivity is a
recurrent approach in biogeography and maewology, particularly to gcount for the
latitudinal increase in diversityncluding freshwater fishe@berdoff et al., 1995)However,

in this latter example testing enerdyased hypotheses proved difficult becauséhear
potential important factors (temperature, long term climatic stability to quote a few) also
display a latitudinal gradient. The diversity of anadromous fish is not at his maximtima
tropics but peaks at higher latitudes and is therefore a notadeeption to the latitudinal
gradient of diversity. This atypical latitudinal distribution is quite well explainedhby
marine/freshwater primary productivity ratio and therefore provides a more convincing case
for the speciesenergy theory because thenderlying energybased factor is decoupled from
latitude.

Kelly & Horton(2016) recently called for a macrosystems framework for migration ecology.
They argued that we need more than organisemtered approaches to fully capture the
contribution of migration to spatial and temporal dynamics of ecosystems and communities.
In this aim they emphasized the use of productivitgsed hypotheses to predict
biogeographic gradients and impacts from climate and landcover changes. In our study, we
made one step to this direction by revealing the relationships between diadromy types and
productivity and biodiversity gradients and the biogeographical consequences of migration
ecology at the community scale. Because aquatic primary productivity depends for a great
part on climate, ongoing global climate change may affect the future persistehseme

diadromous populations by limiting their capacity to migrate successfully. Many diatiom
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species are already declining because of habitat fragmentation by dams, overexploitation,
and pollution, and assessing whether or not climdteszen changen migratory patterns is a

source for concerneserves further investigation.
I.  Analyses et résultats supplémentaires

58S y2YoNBdzaSa GFNARIofSa SYygANRYySYSyiGltSa &z
flI NAOKSaasS &LISOATA I (@erddtfetal., $995I2IME én plRUSs dz R 2
hypotheses spécifiques aux diadromes testées précédemmeat,nouvelles variables
environnementalesY SNA G Sy i  RQs  NB y O ROSERJNIB Hehesse | dz Y A
spécifique des especesadromesau sein des bassins versants. Comme pour de précédentes
études(Oberdff et al., 1995; Béguer et al., 200T@s variables environnementales utilisées

seront la superficie du bassin (km2), le ruissellement de surface moyen annuel (mm/an), la
température moyenne annuelle (°c), la température moyenne reconstituée au der@ilst

(°C), la précipitation moyenne annuelle (mm)Q I £ G A 1 dzZRS Y2eSyyS Si Yl
GSNREFYG o0Y0XZ QSO NI Y2 @I8 latituteynyogebne deRo&ssinis S Y LIS |
versant représenté par le centroide de cetil(Oberdoff et al., 1995 QSy aSYof S RS

variables sont disponibles pour 957 bassins.
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Figurel0:t NSYASNI LI Iy RS tQbFylfea LINR y O A LJI

podzNJ f $3 ol aaAiya OSNAFyGa t fssé
' TAY RQSELIX AIjdzSN) I RAAGNRAOdzIAZ2Y RérableRA TF SN
environnementales, un modéle généralisé multivarié sur composantes sera utilisé.

[ QF LILINE @&grSssion [pdr les aindres carrés partielsjfie ce modeélepermet de

prendre en compte des variables trés corrélées entre glemtrairement aux modeles

linéaires généraliséffiigure 1Q (Bry et al, 2013) Avec ce modélef QA Y F2 NX¥Y desA 2y A
variables serasynthétisée par les composantes principales qui prédisent le mieux la
d0NHzOGdzNI GA2y RS&a RAFTFSNBY (S AinsiQds vapisbB¥WA S& RS
LINBRANBE a2yl fe$§ deychayue NoBtégoRehBadirbddes) «catadrome»,
«amphidrome» et «non-diadromex». On suppose que cesiriables suivent une distribution

de poisson.La richesse totale des bassins aiég&réeen offset dans le modele.

Cette analyse a été effectuée? dza e pdckade SEG(Wortier et al., 2016)
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sc3 ( 12.68 %)

A 0 1
sc1 (38.55 %)

Figure 11: Cercledes corrélations issu de la régression multivariée sur composantes principales pour les
variables ayant un coefficient de corrélation supérieur a 0.6 avec les composantes

Seusles axes 1 et 3 du modéle ont été représentés, car ce sont les seuls axes pour lesquels
ontrouvef S& OF 1 SI2NASE RS LIR2Aaazy afigirend. dz R2 dzO0S
Le premier axe est défini par les variables de températlaelatitude, le log o de la
productivité terrestre sur la productivité marine coétiere et la couverture glacigimmpte

tenu du gradient latitudinal de ces différentes variables, on peut résuceepremier axe
O2YYS S beyfafitudiesQ

Les amphidromes, les anadromesles nondiadromes sonbien expliqués pacet axe.Le
comportement des amphidromes est le méme que celui des-diadromes. On retrouve

0S&4 RSdzE OF(iS3I2NASE RS LRA&dazya RIya RSa o
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été recouvers par la dace au dernier LGM et a des latitudes faibles, au niveau des zones
tropicales et intettropicales. Ces résultats sont en adéquation avec le gradient de diversité
latitudinal des espéces observés pour de nombreux taxons dont les poRrS | dz R2 dzOS ¢
Par opposition, les anadromesse retrouvent dans les bassins situés aux latitudes plus
élevées. Si on regarde de plus prés cet axe latitudinal, on peut remarquer que ce sont
principalement les variables de températurgsi sont corrélées a cet axguggérangue la
richesse spécifigue des espéces anadromes, amphidroeheson-diadromes peutétre
expliquée principalement par les températures compte tenu des autres variables du
modele La distribution des catadroes ne semble pas étre influencpgar la températire ni

par la productivité commseuppos@R | ya f QKe L2 i Ks§aS RS DNRaao®d
Le troisieme axe est caractérisé par les précipitatiende ruissellement de surface. La
richesse spécifique des espéces catadromes est plus importante dans les bassins pour
lesquels ls précipitations moyennes annuelles et le ruissellement moyen annuel sont

élevés.

Chapitre It Diversité des poissons diadrometsinsularité

Dans le chapitrelINBOSRSy (4> Af I SUS Y2yGNBX t fQSC
amphidromes ont plutdt tendace a se retrouver dans les mémes bassigee les
catadromes, a savoir dans les zones ou la productivité terrestre est plus importante que la
productivité océanique avec une faible richesse spécifique pour éviter la compétition.

Un cas particulier est cdldes iles océaniques, pas ou peu représentées dans cette analyse

(2 bassins), colonisées essentiellement par des especes diadromes, majoritairement
amphidromes ou catadromes dans la zone idtepicale. Dans ce chapitre on va
AQAYUSNBAaAaSNBYB WA HJ NHAQAENEAGS RSa LRRAaaz
Polynésie et comment cela est dépendante des modifications subies par les files
20SlFyAldzSa RSLJzia f SdzNJ | LI NRGAZ2Y LI NI F OGA
érosion. Pour ce fairen se placera dans le cadre conceptuel dyereral dynamic model of

island biogeography (Whittaker et al., 2008élaboré pour les faunes et flores terrestres

YFAEd LI & SyO2NB | LILX AljdzS | dzE YAt ASdzE RQSI dz R
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. Introduction

Pendant longtemps laigersité insulaire a été interprétée a la lumiére lethéorie de la
biogéographie insulaire proposéar McArthur et Wilsor{1963) Selon cette approchda

NA OKS&asS a&lLlgedépend] dzStauxRdeagritsationt LI NI A NJ RQdzy S
«continentale» et du taux @ S E (i A gOa§pecey/ quily vivebt ! v S T 2dentref QS |j dzA
les deux processus atteint, I@es les plus proches de la zone source de la colonisation

seront plus riches en especes que celles plus éloignées @eddss plus grandes seront
SAFESYSy(d LIXdza NAOKS&a azdza f{sQpuslfdble K8 and |j dzS
grande fle que sur une petitd QI LILIK A Ol GA2y RS OS Y2R8tS | dzE
jamais été connectées a une masse continentale) pose néanmoins deux problemes.
Premiérement il néglige les processus de spétighi |j dzA RGNS LRHég@  Sa
océaniques éloignées qui recoivent tres peu de colonisateurs. Deuxiemement il suppose que
fSa OFNYOGSNRAGAINdzZSE RQdzyS ntsS az2yid O2yaidl yl
@2t OF yAljdzSa @2y i S@2f dSioh désdrupiichsizBanidrez etidd Y LJa

f OSNRAAZ2Y ® [/ QSal L2 dzNbpiitoyirshiiet odgénes® &sdites) LI NI Y
que Whittaker et al (2008)ont proposé un nouveau modél&DM,general dynamic model

of island biogeographyjigure 12.
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Figure12: Modéle général dynamique de la biogéographie des iles océaniques (modifié de Whittaker et al.
Hnnyo @SO L t8 GldzE RQAYYAINIGA2ysS 9 S {ldzE RQSEG.
spécifique.

Les fles océaniqué® Q 2 NJA 3 A y Sse @anenddagsidisdzénes de convergence entre

deux plagues, dans des zones de divergence, ou dans des zongslaquas ou se trouve

un point chaud.! dz FdzNJ SO t YS&dzNB [ dzS | Qs bdptdzS &S
I LILIF NF nd NBE O2yadAaildza yi dzy dddédadermdniSde la Blaynef Sa |
les plus récentes étant les plus proches du point chdigdire 13. (s iles océaniques ont

une durée de vie limitée. Aprés leur naissance, elles stlys@ RAFFSNBy ia LINBROS
S RQFTFFIAAASYSY( | @I y lpluRo8 mdns lriglerydsoisifdide 2 dz RS
RQIiG2ffao

9y F2yOlAz2y RS f{ QN WEittakBrCetizgl Slistingde® quate phages |j dzS =
importantes pour expliquer le maigiy S f Q2NAIAYS RS I RAGSN
LINBYASNBE LKIFIAS tQntS &a4S YSG Sy LI I OS 2dzilj dzQt
RSdzEX fSa LINRPOSa&adza RQSNRaAz2y | dAYSyGaSyd f1
LINE OSadady RAFNBPRAYAYdzZSNI t QFft GAGdzZRS SG 1 adz
2G ftOntS RAALINIAGDP {A € Q2Yy | Rafrfing cdpataty f | NI
selonWhittakeretalRSLISY R RS I RAGSNEAGS Syspéiligoer G I G &
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R2A0G FTOGGSAYRNB dzy LIAO t dzy N3IS AYGSNN¥YSRALI ANI
in situ, cewci sont plus probables sur une ile de grande taille au relief diversifié plus a
méme de créer des barriéres isolant les populations, @tcdune fois encore sur une ile
RON3IS AYUGSNYSRAIANB®

Whittaker et al proposent doncdzy Y2 RS$t S @raal yi t SELX Alg dzSNJI £ |
océaniqueen fonction de la superficeetdd f QNIS RS ftQnft Sz S 1 ¢¢y

le polynéme @2 NRNB RSdzE LISNXYSGGl yi RS Y2ZRSt AaSN dzy

pour un age intermédiaire

PLATE MOTION —>»

1

PLATE MOTION —>»

Figureld3Y / NBI A2y RQdzyS OKI AyS @2 diwylidclvdrfgodlapdo@ 2k Ay S RQ

Dans le cadredu GDME RQI dziNBad KelLRdKsasSa LISdzwSyli
f QSYRSYA (pecé@sS AZRSay IS& al yoS fQntS Said RQIO62NF
LINE @Sy | v lles, B@htukdienNd@iu méme archipe Ces espéces ne sont donc pas
SYRSYAIldzSa RS tQnftS YIA&a LISdz@Syid siNB RS2t
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NIFRAIFIGAZ2Y S@2ftdziA@dS>s RS y2dz0StfSa SaLilsoSa 02
ainsi définir comme indice de diversificatipft S NJ GA2 Sy diNB S y2YoNB
RS tQntsS Si& €S y2YoNB RS 3ISYyNB LRaasSRIyid OS
Yy2YONB RQSaLB0OSa SYRSYAIl dzSautod2 yiiil dzEzaRS§FEH BNY (
ddzNLJ 8&aSNJ S (| dizEspédiafibh. YAYck Fdtdefit A 2y £ S y2 Y0 NB R
SYRSYAIldzSa Si f QnvoRdindriie(Rttakeiess, RG0R F A OF (A 2
hy LIJSdzi R2y O aQl §GdSYRNB t GNRJAz@ISNE O2YYS Lkd
SYGNB S y2YONEI| ®RRS468OSEQSYREOS RS RAOSNRAAT.
NEBfFGA2Y LRAAGAGDS | 9SO I &dzLISNFAOAS RS f Qnf
Le GDMa déja été testé sur différentgroupesR Q YA Y I dzE G SNNB & i NB &
dansplusieurs archipels et semble bien prédirgdtation enNBE f QN3IS RQdzyS nt S
spécifique Cependant, a ndt5 O2y Yyl A&aal yOSxZ I dzOdzyS SiidzRS vy
2 NHI y A & YdSuge. Boegaanet a(2016)ont conshaté que les taxons qui tendent &
ne pas se conformer au GDM ont de fortes capacités de dispersion. Les poissons qui ont
O2t2yAasS fS8a ShkdzE R2dz20Sa RSa ntsSa 20SI yAljdzS:
étant diadromes ou euryhalirant pu le fare en un court laps de temps. Les peuplements de
L2Aaa2ya RQSIdz R2dz20S RSa ntsSa 20SkyAraljdsSa LI
contexte de forte dispersion.
5l ya OS OKIFILIAGNBE y2dza Ffft2ya (0SailsesildsS8e D5a F
Polynésielj dzA 2y G FF A G f Q2 6 2(Keith eRal,d2919)se dedegnirdéntsarS NI O
RSa nftSa RQdzy N3IS Fftrkyd 2dzaljdzQt wn al S

relativement homogeénéfigure 14.
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Les poissons amphidromes seuvent principalement en milieu tropicéMcDowall, 201Q)

/| QSaid RQFAff SdzNB { PanduehFolyrRSKeheBaNROIH 2y € S LI d:
lls sont répartis pour la ppart dans deux familles, les Gobiidae (gobies) eElestridae. lls
sontréparti€ adzNJ f Sa nfSa Sy F2yO0GAz2y RS QI f dAidz
biodiversité la plus importante de PolydéS @ / SNI I Aya &a2yid SYyRSYAIl
RQdzy® IKnfd &d2yd RAAGNAOGIzSA RSa Saiddza ANBa 2dz
Eleotridae se trouvent le plus souvent dans les estuaires, les cours inférieurs des riviéres, ou
SyO2NB RlIya tS& SI dzE Adilcahyaire/vinG se detobverladzi NB & ¢
altitudes élevées comme les gobies du gelneatipes Sicyopterugt Smilosicyopus.

[ O2ft2yAal A2y RQdzyS y2dz0St f s pius SciecBnéSdB Sy (i S
la méme chaine volcanique. Les diadromes déja présemtsraiile colonisent une nouvelle

ntS £t tQSil4 I RESt LYW gdz (230K aS YINARYyS:I 02
les fles adjacentegMcDowall, 2001) La capacité de dispersion des poissons diadromes
LISNXY S RQ2060SYyWRONYRSSA | Syaastiefrokee@rarcibssy écifique.
DanslecastunelleSYSNBSY (S yS LI 3aaR®RSt 9d aLJtl odal dkdyNO ARIYS
YsYS LRAYyG OKIFdzR:E fSa LlRAadazya lidza @2ya &aQq
éloignées ou encore deentre RS 0 A 2 RA @S NA A (i SRacifiGue, yedentré d22 OS | y
OA2ZRAGSNBEAGS RQ2NELF YA A& Y polynesiaddey farmd us triadflelza  LIN.
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