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Contexte et objectifs

Les habitats de nourriceries et de frayeres constituent des zones fonctionnelles halieutiques
d’importance (ZFHI) pour de nombreuses especes marines exploitées. En effet ils supportent
des phases critiques du cycle de vie au cours desquelles les individus s’agrégent sur des espaces
restreints ; ils constituent donc des goulots d’étranglement dans la dynamique de ces
populations. Pour de nombreuses espéces, ces zones de nourriceries sont situées dans les zones
cotiéres. La dépendance a des nourriceries cotiéres est un trait commun a un large panel de
ressources halieutiques puisque 1/3 des especes exploitées et deux tiers du tonnage des
pécheries en Atlantique Nord Est sont concernées (Brown et al., 2018). Ces zones cotieres sont
soumises a de multiples pressions anthropiques qui conduisent a une réduction de leur surface
et/ou de leur qualité écologique, et par conséquent de leurs fonctionnalités. Ces pressions
anthropiques, de par leurs effets propres (appelés effets marginaux) ou cumulés avec d’autres
sources de pressions (dont la péche), sont donc susceptibles d’affecter la dynamique des

populations marines exploitées et leur productiviteé.

Au sein de ’'UMR DECOD (et des unités antérieures des équipes constitutives de DECOD de
I’Ifremer et de I’Institut Agro), des projets de recherches sur les zones fonctionnelles

d’importance des ressources halieutiques sont conduits depuis plusieurs décennies :

- Les travaux ont tout d’abord porté sur la caractérisation des habitats cétiers de nourricerie :
I’influence de la bathymétrie et de la couverture sédimentaire (Le Pape et al., 2003), des
panaches fluviaux et de I’enrichissement qui en résulte (Dorel et al., 1991; Kostecki et al., 2010;
Le Pape et al., 2013), de I’exposition aux vagues (Trimoreau et al., 2013) et du lien a la
disponibilité alimentaire (Day et al., 2021; Le Pape et al., 2007; Nicolas et al., 2007; Saulnier
et al., 2020; Tableau et al., 2016).

- Cette caractérisation a été utilisee pour developper des modeles statistiques permettant de
quantifier I’importance de ces habitats et de les cartographier (Le Pape et al., 2003; Riou et al.,
2001; Rochette et al., 2010; Trimoreau et al., 2013). Pour caractériser les zones fonctionnelles
d’importance, des critéres issus de la littérature ont été détermines : il s’agit de zones
contribuant plus que la moyenne au renouvellement d’une population, que ce soit par leur

surface ou leur qualité (Beck et al., 2001; Dahlgren et al., 2006; Delage & Le Pape, 2016).

- Des travaux de méme nature ont été menés par les équipes de 'UMR DECOD sur d’autres
ZFHI, notamment sur les frayeres de petits pélagiques, ainsi bien évidemment que par d’autres

structures de recherche, nationales et internatinales. Un inventaire des cartes quantitatives des
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nourriceries et des frayeres disponibles sur les trois facades maritimes de France métropolitaine
a été réalisé (Regimbart et al., 2018). Outre ce rapport d’inventaire, 1’ensemble de ces cartes est
disponible publiqguement en ligne (site sextant.ifremer.fr, mots clés : « zones fonctionnelles »).
Le travail de modélisation et de cartographie se poursuit désormais par de nouvelles approches
pour compléter la connaissance lorsque les données de campagnes scientifiques font defaut :
e.g., a ’'UMR DECOD : utilisation des déclarations de captures et des données VMS pour
cartographier les frayéres (Alglave et al., 2023) ; apport de la connaissance experte des pécheurs
professionnels pour la cartographie des ZFHI (projet FFP ExPéche en cours), utilisation de
méthodes alternatives pour les identifier (traceurs naturels et marquages, sur le bar notamment).
Lorsque de nouvelles cartes sont publiées, 1’Institut Agro et I’ Ifremer travaillent conjointement

a les rendre disponibles, en complétant le site Sextant, avec I’accord des auteurs.

- Un autre volet de recherche a permis d’évaluer les conséquences des perturbations
anthropiques subies localement par les juvéniles de poissons marins au sein des nourriceries sur
leur croissance et leur survie. Les impacts des pertes physiques d’habitats (Rochette et al.,
2010), de la pollution chimique (Courrat et al., 2009; Gilliers et al., 2006, 2012), des
proliférations d’algues vertes (Le Luherne et al., 2016, 2017; Paumier et al., 2018) ou de
mollusques invasifs (Kostecki et al., 2011; Le Pape et al., 2004) ont été mis en évidence au sein
des nourriceries cotiéres. Le constat général est sans appel puisque pour 78% des espeéces
exploitées en Atlantique Nord Est présentant une dépendance a des ZFHI coétiéres, 1I’impact
d’au moins une pression (pollution, eutrophisation, perte d’habitat, invasions biologiques) a été

mis en évidence (Brown et al., 2018).

Toutefois, malgré la mise en évidence de ces impacts a I’échelle locale, il manque un élément
essentiel a ce constat : comment ces impacts locaux sur des habitats restreints se répercutent ils
sur les populations marines exploitées, distribuées a des échelles bien plus vastes, et quel est
I’impact de ces dégradations d’habitats sur le potentiel d’exploitation durable des stocks
halieutiques ? A ce jour les connaissances et méthodes restent en effet trés insuffisantes pour
quantifier les conséquences des impacts locaux de diverses pressions anthropiques au sein des

ZFHI1 pour le renouvellement de ces populations exploitées.

L’objectif du projet Hapomax est de contribuer & combler ces manques en développant des
modeéles permettant de représenter la dynamique des populations exploitées en intégrant les
phases de vie sur les ZFHI (Figure 1). In fine, ces modeles doivent permettre d’estimer
conjointement les impacts de pressions multiples subies localement au niveau de ces habitats
cOtiers et de I’exploitation par la péche qui s’opére a une échelle beaucoup plus large,
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notamment sur les phases adultes hors frayéres. Cette démarche a déja été mise en ceuvre pour
quelques cas d’étude particuliers (e.g. dégradation des nourriceries et renouvellement du stock
de sole de Manche Est, Archambault et al., 2018). Toutefois, ces travaux se sont appuyés sur le
développement de modeéles complexes, spécifiques a chaque cas d’étude, nécessitant un effort

de paramétrisation® et des données qui ne sont généralement pas disponibles pour 1’essentiel

des stocks.
Adultes & zones de nourrissage
-> péche
<X
X

Adultes, ceufs & zones de frayeres Juvéniles & nourriceries

-> péche M°dele‘de = 4 > compétition entre juvéniles:
-> surface et qualité de I’habitat population (¢ 4 densité-dépendance
-> surface et qualité des habitats
\%& /
,,:!.:,,:.
Facteurs agissant sur la
‘ dynamique de population
(Eufs, larves & zones de dérive larvaire w Endogénes
-> conditions environnementales .
? Environnementaux
@? Anthropiques directs
? Anthropiques indirects

Figure 1 : Représentation schématique du cycle de vie d’une espéce marine exploitée
présentant les couples stade-zone fonctionnelle halieutique. Les principaux facteurs agissant
sur la dynamique de population sont aussi représentés (une couleur par type de facteur).

Le projet vise donc a développer de nouveaux modeéles, intégrant un niveau contrdlé de
complexité des processus représentés et de paramétrisation, permettant de décrire la dynamique
des populations exploitées en prenant en compte les goulots d’étranglement que peuvent
constituer les phases de concentration sur les nourriceries et sur les frayéres. L’objectif de ces
modeles est d’évaluer les impacts combinés des pressions multiples subies par ces habitats
(réduction de surface disponible, mortalité additionnelle liée a la dégradation de leur qualité)

sur le renouvellement des populations.

La thése de Juliette Champagnat, qui constitue le cceur de ce projet, a été soutenue le 4 juillet
2023. Le manuscrit de cette thése (Champagnat, 2023) décrit précisement le travail réalisé, pour
large partie sous la forme d’articles scientifiques (en anglais). Ce rapport reprend, en frangais,
les principaux acquis de ce travail sous un format condensé, a destination des gestionnaires des

milieux littoraux pour orienter la prise de decision

! Paramétrisation : recherche de valeurs de parametres pour un modeéle.



1. Une premiére approche avec un modele complexe, spécifique

by

a un cas d’étude, pour estimer les conséquences de la

dégradation des nourriceries cotieres
Champagnat et al., 2021

Cette phase préliminaire a permis de poursuivre le travail des projets ANR SoleBeMol-Pop,
UE FP 7 Vectors, FFP Smart et SeineAval 4 CHOPIN. Ce continuum de projets, initié en 2007,
visait a quantifier I’'impact de la dégradation des habitats de nourriceries au sein de 1’estuaire
de Seine a I’échelle de la population de sole de Manche Est. Ce travail a donné lieu a la rédaction
d’un article qui a été publié dans Marine Ecology Progress Series (Champagnat et al., 2021) et
constitue le premier chapitre du mémoire de these. Ce travail a également été présenté lors du

webinaire du GIP Seine Aval en avril 2020.

Le stock de sole commune de Manche Est est composé de trois sous-populations (Randon et
al., 2021) et dépend des habitats cotiers et estuariens, notamment de I’estuaire de Seine, pour
sa croissance juvénile (Riou et al., 2001; Rochette et al., 2010). L’estuaire de Seine a subi
d’importantes modifications morphologiques causées par des constructions portuaires et des
travaux de chenalisation. Depuis 1850, 33 % de la surface d’habitats favorables aux juvéniles
de sole y ont été perdus (Avoine et al. 1981, Ducrotoy & Dauvin 2008, Rochette et al. 2010).
Par ailleurs, plusieurs décennies de forts apports de contaminants chimiques, localement mais
surtout par le bassin versant de la Seine (Barjhoux et al., 2018; Lellis-Dibble et al., 2008), ont
provoqué d’importantes altérations de la qualité des habitats des juvéniles de sole (Amara et
al., 2007; Courrat et al., 2009; Gilliers et al., 2006).

Dans cette étude, nous avons développé une approche qui permet d’évaluer 1’effet conjoint de
la réduction locale de quantité et de qualité d’une nourricerie estuarienne sur la productivité et
le potentiel d’exploitation du stock de sole de Manche Est. Pour cela, nous utilisons un modele
de cycle de vie structure spatialement, qui permet de simuler la dynamique de la métapopulation
et de quantifier I’impact des pressions anthropiques locales subies par les juvéniles, concentrés
au sein de nourriceries d’emprises spatiales restreintes, sur le renouvellement global du stock.
En amont de ce projet de these, le modeéle, basé sur le travail d’Archambault et al. (2016), a été
complété par des estimations concernant la structure spatiale de la métapopulation (Lecomte et
al., 2020; Randon et al., 2021) et ajusté aux donnees les plus récentes dans un cadre hiérarchique
bayésien pour estimer les parameétres (Savina-Rolland et al., 2021). Ce modele est utilisé pour
simuler des scénarios de restauration écologique de la nourricerie de I’estuaire de Seine, co-
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construits dans une approche multidisciplinaire (hydrosédimentologie, chimie, écotoxicologie

et écologie), portant sur I’impact de pressions anthropiques (Figure 2) :

(1) L’artificialisation et le dragage de 1’estuaire, leurs impacts sur les processus de transport
sédimentaire et les surfaces de nourriceries résultantes ;
(2) L’exposition de ’estuaire de Seine a de forts niveaux de pollution chimique et les

conséquences sur la survie et fécondité future des juveniles de soles.

Les effets de I’augmentation des surfaces et de la qualité de la nourricerie de Seine ont été
évalués séparément puis conjointement. La représentation de la structure de la métapopulation
de soles au sein du modeéle a permis d’évaluer les conséquences de chaque scénario a 1’échelle

des sous-populations et a 1I’échelle de la Manche Est.

UK West "“"’f ‘ 7" et [ 2l
.. Ty S
Modele 7 haine
| Q Résultats a I'échelle de la Manche
popu atlon Est

Qualité
+12% SSB

", Vmgj 7%; }(\"‘u‘m
o ) Seine
Scenarios de restauration de la -

nourricerie de Seine

Qualite

Surface Surface

+2% SSB
<
+17% SSB

* A survie juvenile
* A fécondité

« A surface d’habitats
favorables

Figure 2 : Schéma résumant la méthode utilisée ; conception de scénarios portant sur la
restauration de 1’estuaire de Seine (carré jaune), simulations a 1’aide d’un modele décrivant la
dynamique de population, résultats des différents scénarios a I’échelle du stock de Manche est

(carré rouge), séparément et cumulés (chiffre en rouge).

La restauration de la qualit¢ chimique et de la surface de 1’estuaire de Seine génere des
augmentations significatives de la biomasse féconde et des captures en Manche Est (Figure 2).
Les effets sont les plus forts dans la zone adjacente a I’estuaire de Seine, mais se diffusent a

I’ensemble de la Manche Est au travers de la dynamique de la métapopulation.

La restauration de la surface d’habitat a son état de 1960 induit une augmentation modérée

(10 %) de la biomasse féconde pour la sous-population de baie de Seine.

La modélisation de la restauration de la qualité chimique de I’estuaire se découpe en deux

impacts distincts : fécondité future des adultes matures issus de ’estuaire de Seine et survie des



juvéniles au sein de la nourricerie. La restauration marginale? de la fécondité a un effet trés
limité (+3 % de biomasse féconde pour la sous-population), tandis que la restauration de la
survie juvénile permet une forte augmentation de la biomasse féeconde, mais dont le niveau reste
trés incertain : + 34 [14-59] %. En effet, en dépit des nombreuses études démontrant les effets
toxiques des polluants sur les juvéniles de sole en Manche Est (Amara et al., 2007; Gilliers et
al., 2006), leurs conséquences sur les paramétres vitaux, et notamment la mortalité des
juvéniles, demeurent trés mal connues. Par conséquent, leurs effets a 1’échelle de la population

sont difficiles a estimer (Brown et al., 2018; Vasconcelos et al., 2014).

Finalement, la restauration conjointe de la qualité et de la surface de 1’estuaire de Seine ménerait
a une augmentation de 18% de la biomasse féconde au niveau du stock exploité, a I’échelle de

la Manche Est et de 13% des captures annuelles au niveau actuel d’exploitation.

Cette ¢tude s’inscrit dans la lignée d’un ensemble de travaux menés afin de quantifier 1’impact
de la dégradation de la nourricerie de Seine sur la dynamique de population de sole de Manche
Est (Rochette et al. 2010, Rochette et al. 2013, Archambault et al. 2018). Elle en est la version
la plus aboutie et s’appuie sur une représentation précise de la dynamique de la métapopulation
(notamment en lien avec un effort important dédié a la paramétrisation du modele par une
approche statistique poussée) et des scénarios de restauration rassemblant I’expertise et les
connaissances les plus récentes de plusieurs champs disciplinaires. La grande quantité de
données et d’expertise requise pour calibrer le modele et concevoir les scénarios est
spéecifiquement associée au cas d’étude. La quantité de données nécessaires et 1’effort fourni

pour la paramétrisation rend la transférabilité de cette approche trés limitée.

Il est evidemment souhaitable de diversifier les cas d’étude et d’informer les décisions de
gestion sur I’impact de la dégradation des habitats halieutiques essentiels, pour le large panel
d’espéces halieutiques concernées, et sans se restreindre au cas particulier de la sole, de
I’estuaire de Seine et de la Manche Est. A cette fin, il n’est pas réaliste de répliquer la démarche
présentée dans cette premiere partie ; il est donc nécessaire de se tourner vers une approche plus

parcimonieuse en données et plus générique, adaptable a différentes populations.

2 On entend par « marginal » la conséquence propre a un effet simple. En opposition a un effet cumulé qui combine
plusieurs effets marginaux.



2. Le développement d’un modéle générique et ’exploration des
réponses a des dégradations d’habitat pour des especes aux

histoires de vie contrastées

Champagnat et al. (en révision)

Le projet de thése s’est concentré sur le développement d’une approche de modélisation
générique qui peut s’appliquer a plusieurs espéces aux caractéristiques de cycle de vie
différentes. Dans un premier temps ’accent a été mis sur la représentation de I’impact des
pressions anthropiques au niveau des habitats des juvéniles sur la dynamique d’une population.
Le modele, structuré en &ge et en stade repose sur des équations classiques de dynamique des
populations, raffinées pour le recrutement des juvéniles et la ponte. Il est concu de fagon a
pouvoir &tre paramétré relativement aisément pour un large panel d’especes a partir
d’informations issues de la littérature et/ou d’évaluations de stock. Le développement de ce
modele et son utilisation théorique ont fait 1’objet d’un article en révision dans Fish and
Fisheries (Champagnat et al., in rev.) et de deux communications orales dans des congres
scientifiques (Conférence annuelle du CIEM septembre 2021, congrés de 1’Association

Francaise d’Halieutique juin 2022).

La relation entre la biomasse féconde et la quantité de juvéniles produite par la
population (Figure 3A) est une des pierres angulaires des modéles de dynamique des
populations marines (dans le contexte des stocks halieutiques, elle est appelée relation stock-
recrutement). En effet, elle conditionne le taux de croissance de la population et sa résilience a
des perturbations (Keith & Hutchings, 2012). La relation stock-recrutement de Beverton-Holt,
couramment utilisée, décrit une mortalité densité-dépendante compensatoire qui peut
s’interpréter comme le résultat d’une compétition pour la ressource trophique ou pour I’espace
entre des juvéniles concentrés au sein des habitats limités que sont les nourriceries
(Beverton 1995 ; Beverton et Holt 1957). Un effort particulier a été fourni pour permettre une
paramétrisation générique et accessible de cette relation. Cette relation est classiquement
paramétrée (Quinn & Deriso, 1999) en utilisant deux paramétres clés (Figure 3A) : la survie
maximale des juvéniles en 1’absence de densité-dépendance (donc la survie pour une densité
faible soit la pente a I’origine de la courbe) et la capacité d’accueil maximale du milieu, c’est-
a-dire le nombre maximal de juvéniles pouvant étre produits par les nourriceries a I’échelle de
la population (soit I’asymptote de la courbe). Cependant, dans la pratique, le parametre de

survie maximale est tres difficile a estimer (Conn et al., 2010; Hinrichsen, 2001). Ceci est
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notamment lié aux séries temporelles utilisées pour I’ajustement : les séries de recrutement sont
tres variables, tandis que les biomasses fécondes présentent souvent un contraste limité, avec
notamment peu de données ce qui est un obstacle a I’estimation de la survie maximale. La
relation stock-recrutement a été reparametrée en utilisant la notion de steepness. Cette grandeur,
parfois appelée capacité compensatoire, traduit la variation relative de recrutement engendrée
par une forte réduction de la biomasse féconde (i.e,. la steepness est le pourcentage du
recrutement maximal Ro obtenu quand la biomasse féconde est réduite de 80% par rapport a sa
valeur sans péche, Bo, Figure 3A). Elle est sans unité et varie entre 0.2 et 1 : des valeurs faibles
correspondent a des populations avec peu de densité-dépendance dans la mortalité ceuf-juvénile
et donc une relation quasi linéaire entre le stock et le recrutement (e.g., raies, requins, ligne
orange Figure 3B) ; tandis que de fortes valeurs indiquent une forte densité-dépendance et donc
un recrutement quasi constant au-dessus de 20% de la biomasse sans péche (ex : plie, bar, ligne
bleue Figure 3B). In fine, la valeur de la steepness renseigne sur la résilience d’une population
a la mortalité par péche : une forte valeur de steepness est associée avec une forte productivité
de la population, méme lorsque le stock est fortement réduit, et donc a une forte résilience a la
surexploitation. La steepness fait 1’objet de nombreuses métanalyses, ce qui permet d’avoir
acces a des estimations robustes de sa valeur pour différents taxons au travers de la littérature
et des bases de données internationales (Myers, 2001; Thorson, 2020). Ainsi, la relation stock-
recrutement est ici paramétrée en steepness, combinée a la capacité d’accueil des nourriceries,
ce qui assure sa généricité mais aussi sa pertinence écologique.

A. B.

F 3 a

R
Steepness h = —
Ry

Valeur de steepness
= Forte

Moyenne
Survie maximale a Faible

Recrutement

Recrutement (nb juvéniles
issus d’une nourricerie)

0.2xBo Bo ! Stock

Stock (biomasse féconde ou nombre d’ceufs)

A 4

Figure 3 : A. La relation stock-recrutement et les différents parametres pour I’exprimer : la

survie maximale a faible densité («), la steepness (h), la capacité d’accueil de la nourricerie

(K). B. Forme de la courbe stock recrutement en fonction de la valeur de la steepness : forte
(proche de 1), moyenne, ou faible (proche de 0.2).




Un autre point crucial du développement du modele est la paramétrisation des impacts
de la dégradation des habitats juvéniles sur la dynamique de population. La formalisation de
ces impacts nous a amené a poser des hypothéses pour chaque type de pression (Figure 4). Si
la surface de la nourricerie est réduite, la capacité d’accueil de la nourricerie (K), qui peut se
décomposer en un facteur de capacité par surface multiplié par la surface de la nourricerie, est
directement affectée. Face a des pressions altérant la qualité de la nourricerie (par exemple la
contamination chimique), les juvéniles dont la mobilité est limitée et qui dépendent de ces zones
vont rester sur place malgré la pression, ce qui va altérer leur survie. La dégradation de la qualité
affecte directement le juvénile : elle altére la composante densité-indépendante de la survie
(effets directs des polluants sur la santé du juvénile), mais aussi d’autres processus (disponibilité

des proies, refuge disponibles...) liés a la survie densité-dépendante.

Pression sur la nourricerie

A///\

Affecte la qualité Affecte la surface
d’habitat disponible

A 4

Pas d’évitement de la
zone impactée

Diminution de la surface

h 4

Impacts directs &
indirects sur les juvéniles

h

Augmentation de la
mortalité juvénile

A 4 A 4

Réduction du nombre de Réduction du nombre de
juvéniles donc du juvéniles donc du
recrutement recrutement

Figure 4 : Schéma des conséquences théoriques d’une pression au niveau des nourriceries. Le
texte en gras indigue les paramétres du modéle modifié par le scénario. Les encadrés grisés
pointent les conséquences a I’échelle de la population.

La formalisation mathématique de ces hypothéses permet d’exprimer la fagon dont des

scenarios d’habitats, exprimés en termes de % d’altération (ou d’amélioration) de la qualité ou
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de la quantité (surface) de I’habitat de nourricerie, impactent les parametres de la relation stock-
recrutement (ici la steepness et la capacité d’accueil, Figure 3A). Les scénarios sont simulés
jusqu’a un état d’équilibre pour construire les courbes de biomasse féconde et de captures a
1’équilibre et calculer des indicateurs au rendement maximum durable® (RMD) qui traduisent
la productivité d’un stock. La réponse d’une population aux scénarios d’habitat est quantifié¢e
en calculant les gains ou pertes de biomasse et de captures et les variations de mortalité par
péche au rendement maximal durable par rapport a une simulation de référence (sans

modification de I’habitat).

Une premiére application du modéle vise & explorer la variabilité des réponses a des scénarios
d’habitats pour des espéces marines aux histoires de vie contrastées. Le modele est appliqué
dans un cadre théorique a trois especes présentant de forts contrastes dans leurs histoires de
vie : une espéce a cycle de vie court (anchois), et deux autres longévives mais présentant des
dynamiques (fécondité/survie des jeunes stades/steepness) opposees (plie et raie fleurie). Pour
paramétrer le modeéle pour chaque espece, les données nécessaires sont collectées dans une base
de données intégrative et a large échelle (FishBase, Froese & Pauly, 2022) ainsi qu’a partir d’un
package issu d’une métanalyse de ces données (FishLife, Thorson et al., 2017), et complétées

par la littérature.

Une fois le modéle paramétré pour chaque espece, des simulations sont réalisées pour évaluer
I’impact des scénarios d’habitats sur la dynamique de chaque population. Les scénarios de
surface ont un simple effet d’échelle sur les courbes de production (Figure 5), et modifient donc
la biomasse féconde et les captures au RMD de la méme fagon pour les trois especes. Les
scénarios de qualit¢ modifient non seulement 1’échelle, mais aussi la forme de la courbe, et

donc la mortalité par péche au rendement maximal durable (Figure 5).

3 Le rendement maximun durable est la biomasse maximale que 1’on peut extraire en moyenne et a long terme
d’un stock halieutique dans les conditions environnementales existantes sans affecter le processus de reproduction
(FAO)
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Figure 5 : Effets de la modification de la surface (gauche) ou de la qualité (droite) des
nourriceries sur les courbes de production de la plie. La ligne noire indigue le scénario de
référence (pas de modification de I’habitat), les lignes bleues les scénarios de restauration de
I’habitat et les rouges ceux liés a la dégradation. Les points et lignes grises soulignent la
variation de la mortalité par péche au rendement maximal durable en fonction des
simulations.

Les scénarios portant sur la qualité induisent une modification de la valeur de la capture au
RMD spécifique a chaque espéece (Figure 6). En effet ces scénarios modifient la valeur de la
steepness, qui est spécifique a chaque espece et qui détermine la productivité de la population.
La capture au RDM est en partie déterminée par la productivité de la population : la raie fleurie
(faible steepness) est donc plus sensible aux scénarios de qualité (pente de la courbe plus forte

Figure 6) que I’anchois (steepness élevée).
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Figure 6 : Effet des scénarios portant sur la qualité des nourriceries sur la valeur de la capture
au rendement maximal durable par rapport a un scénario de référence (pas de modification de
’habitat) pour trois espéces d’intérét halieutique : I’anchois (turquoise), la raie fleurie (bleu)
et la plie (orange). Vers la gauche, scénarios de restauration, vers la droite, dégradation.

3. Application du modéle a des stocks halieutiques a I’échelle

d’une unité de gestion
Gernez et al. (sous presse)
Le modeéle a eté appliqué a plusieurs stocks halieutiques a 1’échelle de la Manche Est, de fagon
a intégrer I’effet de scenarios d’habitat sur un ensemble de populations clés pour les ressources

halieutiques de la zone. Cette application a fait I’objet d’un article dans Estuarine Coastal and

Shelf Science (Gernez et al., sous presse) et de deux communications orales dans des congres
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scientifiques (congrés de I’Association Frangaise d’Halieutique juin 2022 et conférence
annuelle de ECSA).

Cette application a des cas d’étude requiére une phase de calibration, afin d’ajuster la taille de
la population modélisée aux donnees disponibles sur le stock. Le travail d’un stagiaire de M1
en mathématiques appliqué (avril-juin 2021) a permis de développer une méthode de calibration
simple et parcimonieuse. Celle-ci se base sur les données d’entrées et sorties des modéles
d’évaluation de stock issues des groupes de travail du CIEM. Elle a été appliquée a plusieurs

stocks de sole en Atlantique Nord Est et a montré des résultats satisfaisants.

Le stage de Master 2 de Maél Gernez (mars-aout 2022) a permis de quantifier I’impact potentiel
de la restauration de zones de nourricerie communes pour quatre espéces a fort intérét
halieutique de Manche Est : le bar, la sole, la plie et le merlan. Une fois les modéles calibrés
pour chaque espece, ce stage a Vvisé a élaborer des scénarios de restauration des zones de
nourriceries, communes a ces quatre especes. La paramétrisation des scénarios repose sur la
méthodologie développée dans la partie précédente mais s’appuie sur les dégradations réelles
subies par les zones cotiéres et estuariennes. Pour les scénarios portant sur les surfaces, des
cartes bathymeétriques historiques des 3 principaux estuaires de Manche Est (Seine, Somme-
Canche, baie des Veys) sont extraites depuis EMODnet. Elles permettent de comparer la surface
d’habitats meubles estuariens de bathymétrie inférieure a 5m entre 1870 et 2020 (Figure 7). Sur
la base de ce facteur bathymétrique®, la perte moyenne de ces habitats a été estimée & 39% entre
ces 2 périodes. Cette perte globale d’habitat est modulée en fonction de la concentration de
chaque espece sur les habitats <5m. Cette concentration est évaluée au moyen de cartes de

densités juvéniles en fonction de la bathymétrie (cartes disponibles sur sextant.ifremer.fr).

4 D’autres paramétres pourraient entrer dans la comparaison des surfaces de nourriceries, comme le type de
sédiment. Mais la bathymeétrie était la seule donnée accessible pour une comparaison historique.
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Figure 7 : Perte d’habitat estimée entre 1870 et 2020 pour I’estuaire de Seine, la baie des Veys
et les baies de la Somme et de la Canche.

L’estimation de la perte de qualité se base sur une étude de Courrat et al. (2009), qui a contribué
au développement de I’indicateur ichtyologique pour les masses d’eau de transition appliqué
aux estuaires en France pour la Directive Cadre européenne sur I’Eau. Courrat et al. (2009)
comparent les densités de juvéniles de poissons marins dans plusieurs estuaires avec des
contaminations chimiques contrastées. Entre un estuaire en bon et un autre en moyen état, une
perte de 20% de juvéniles est observée. Ce scénario est lui aussi modulé par espéce sur la base
de la concentration sur les habitats <5m : on considere donc que la pollution est plus intense
dans les zones cotieres qu’au large, et que ce sont les individus situés dans cette zone qui sont

impactés par ce scénario.

Les scénarios d’habitat visent a estimer 1’effet d’une restauration de 39% de surface d’habitat
et d’une augmentation de leur qualité afin de retrouver les 20% de densité de juvéniles perdus
du fait d’une qualité chimique moyenne. Les facteurs de restauration calculés tiennent compte
du niveau de concentration des juvéniles sur les zones de faible bathymétrie (<5m), trés variable
d’une espéce a I’autre (80% des juveéniles pour le bar, 50% pour la sole, 17% pour la plie et 4%
pour le merlan). Les scénarios portant sur la restauration des 39% de surface perdue
s’appliquent donc uniquement a la proportion de juvéniles de chaque espéce qui réside sur ces
habitats peu profonds ; on fait aussi I’hypothése que la baisse de qualité chimique des eaux

impacte uniquement les juvéniles situés dans cette tranche bathymétrique.
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Les simulations permettent d’estimer quantitativement 1’impact des scénarios de restauration
de la surface et de la qualité (chimique) de I’habitat nourricerie sur la dynamique des quatre
stocks et leur potentiel d’exploitation durable. Pour chaque espece les scénarios de restauration
induisent une augmentation des biomasses et donc des captures au rendement maximal durable
(Figure 8). Le degré de concentration des juvéniles sur les habitats peu profonds détermine
fortement la réponse des indicateurs pour chaque espece : le bar et la sole, fortement concentrés
sur ces habitats ont une sensibilité bien plus forte que la plie et le merlan a la restauration de
surface et la qualité des habitats cotiers et estuariens. La combinaison des scénarios de surface
et de qualité induit une réponse non additive : les réponses cumulées sont synergiques, i.e., elles

ont des effets plus forts que la somme des impacts séparés.
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Figure 8 : Effets des scenarios d’habitat (pourcentage d’augmentation) par rapport a un
scénario de référence (pas de modification de 1’habitat) sur (A) la biomasse féconde et (B) la
capture au rendement maximal durable.
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Au vu de la sensibilité de la réponse aux scénarios a la concentration des juvéniles dans les
habitats peu profonds, on a testé I’impact de cette hypothése pour le scénario de qualité. On
compare donc les résultats des simulations avec (i.e., seuls les juvéniles concentrés dans les
fonds <5m sont impactés ; Figure 9A) et sans (tous les juvéniles sont impactés ; Figure 9B)
cette hypothése. Lorsque tous les juvéniles sont impactés (Figure 9B), les gains sont plus
importants et beaucoup plus homogénes entre espéces. C’est alors la valeur de la steepness qui
détermine majoritairement la réponse de I’espéce (comme vu lors de 1’approche théorique

précédente, une faible steepness induit une plus forte réponse).
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Figure 9 : Différence de gain de captures au RMD par espéces en fonction de ’hypothése
faite dans le scénario de qualité. Soit le scenario est appliqué (A) uniquement aux juveniles
présent dans les habitats <5m, (B) a tous les juvéniles.
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Dans le cadre du projet européen H2020 Seawise, qui a contribué a cette partie du travail en
complément d’Hapomax, un autre cas d’étude a été abordé. 1l s’agit de la sole de mer d’Irlande
pour laquelle I’impact de la perte de surface des habitats littoraux a été estimé : une restauration
de la surface de ces habitats permettrait d’augmenter la biomasse féconde et les captures de 8%
pour ce stock (Dubost et al., 2023).

4. L’extension de la problématique aux frayeres, une premiere

approche

Champagnat et al. (en préparation)

Un accueil scientifique de deux mois a I’institut technique du Danemark (DTU aqua) a été
I’occasion de développer une réflexion sur I’impact de pressions anthropiques au niveau des
frayeres. Construite autour d’un cas d’étude (I’effet des hypoxies en Baltique), 1I’étude a pris la
forme d’une exploration théorique qui compare et combine des impacts au niveau des frayeres

et des nourriceries.

Au sein des nourriceries, I’impact d’une hypoxie, qui affecte la qualité de I’habitat, est modelisé
de fagon analogue aux deux chapitres précédents, c’est-a-dire via une modification des
processus de mortalité juvénile (Figure 10). L’impact de I’hypoxie au niveau des frayéres est
modélisé en contrastant deux hypothéses de réponse individuelle : I’évitement ou la persistance
(Behrens et al., 2018; Petersen & Pihl, 1995; Skjaeraasen et al., 2008). Chaque hypothese a des
conséquences distinctes a I’échelle de la population (hypothése 1 : une plus forte mortalité des
ceufs qui sont pondus dans un habitat moins favorable ; hypothese 2 : une plus forte mortalité

des adultes participant a la reproduction ; Figure 10).
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Figure 10 : Schéma des conséquences théorigues d’une modification de la qualité au niveau
des nourriceries et des frayéres. Le texte en gras indigue les paramétres du modele modifié
par le scénario. Les encadrés grisés pointent les conséguences a 1’échelle de la population.

L’approche est appliquée a trois populations halieutiques de I’ouest de la Baltique (morue, plie
et hareng) qui subissent des conditions hypoxiques au moment de leur ponte et dans leurs
nourriceries cotiéres. En I’absence de données et/ou de connaissances pour quantifier le lien
pression-impact, les scénarios restent théoriques, comme au chapitre 2 : les paramétres vitaux
des trois espéces sont collectés sur FishBase et FishLife mais, contrairement au chapitre 3, les
scénarios ne sont ni ajustés a la taille des stocks ni basés sur des estimations des effets de
I’hypoxie sur les mortalités. Les impacts sont simulés de fagcon marginale sur chaque habitat
puis combinés pour évaluer les impacts cumulés de 1’hypoxie (dégradation/restauration) au
niveau des nourriceries et des frayeres sur la productivité des populations et les captures

associées.

Pour les trois especes, une forte réponse émerge du scénario qui touche les adultes
reproducteurs alors que I’hypothése d’une hausse de mortalit¢ des ceufs impacte peu la
population (Figure 11). Les réponses dépendent aussi des traits d’histoire de vie des espéces.
Une faible steepness (hareng) engendre une plus forte sensibilité aux scénarios touchant la

mortalité des ceufs et des juvéniles tandis qu’un nombre élevé de cohortes matures® (la plie)

5 On parle ici du nombre de classe d’Age mature et participant a la reproduction. C’est donc I’articulation entre
I’dge a maturité et ’age maximum.
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détermine D’intensit¢ de la réponse aux scénarios touchant la mortalit¢é des adultes

reproducteurs, et aussi la fraction exploitable de la population (Figure 11).
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Figure 11 : Effets des scenarios de dégradation/restauration des frayeres et des nourriceries
sur la capture au rendement maximal durable pour trois espéces halieutiques de Baltique : la
plie (bleu), le hareng (vert) et la morue (rose). Pour chaque scénario, le parameétre qui
détermine la réponse est précisé en gras.

Le cumul des scénarios (mortalité des ceufs, des juvéniles, des adultes reproducteurs) simule
I’impact d’une pression intervenant a différents stades de vie au sein de deux habitats essentiels,
les frayeres et les nourriceries. Les effets sont non additifs (valeur de I’effet cumulé différent
de la simple somme des effets marginaux) pour une large majorité de simulations. Pour autant,
les effets cumulés sont en général peu différents en valeur de la somme des effets marginaux,
et aucun motif général n’émerge de I’analyse. On peut toutefois noter que pour presque tous les
scénarios de restauration, les effets cumulés sur la biomasse des adultes reproducteurs au RMD
sont synergiques, ce qui indique que D’atténuation de I’hypoxie sur les frayéres et les

nourriceries pourrait induire des effets trés positifs sur le niveau des populations.
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Conclusions et perspectives

Limites de 1’approche générique et raffinements envisagés

Le développement d’un modele générique a nécessité plusieurs hypothéses simplificatrices
dans la représentation de la dynamique d’une population. Parmi ces hypotheses, deux nous

paraissent structurantes et sont des pistes majeures de développement de notre approche.

D’une part le modéle ne prend pas en compte de variabilité aléatoire dans la dynamique de
population (on parle de modele déterministe). Or celle-ci est particulierement forte chez les
espéces marines exploitées, notamment au niveau du processus de recrutement, soumis aux
aléas des conditions environnementales (Bakun 1997 ; Houde 2008). Intégrer de I’incertitude
dans la dynamique de population permettrait notamment d’explorer d’autres types d’indicateurs
comme les temps de reconstitution (Langangen et al., 2023; White et al., 2022) ou les risques

d’effondrement.

D’autre part, le modéle générique représente une population unique (sans structure spatiale) qui
dépend de zones fonctionnelles homogenes, considérées comme des entités uniques a chaque
phase du cycle de vie. Etudier le réle de la structure spatiale des populations et son interaction
avec des scénarios d’habitats plus complexes propose des perspectives de recherche riches et
intéressantes. A ce titre le degré de connectivité d’une métapopulation pourrait étre envisagé
comme un trait d’histoire de vie (gradient entre populations résidentes et dispersives) et intégré
dans notre approche. La représentation spatiale des zones fonctionnelles pourrait étre
complexifiée graduellement, par exemple pour tendre vers des scénarios de gestion spatialisés
plus réalistes. Ceci étant, la généricité du modele, son besoin limité en données et la relative
facilité de son application (parties 2 a 4) diminueront avec cette complexité croissante.
Augmenter la complexité du modele et son réalisme pour un cas d’étude donné, en termes de
connectivité et de mosaique hétérogene d’habitats a chaque stade de vie, va de pair avec des
besoins accrus en données, et une plus grande complexité de mise en ceuvre, qui limitent
fortement le potentiel d’application de I’approche (partie 1, 15 ans de recherche pour finaliser

un cas d’étude).

Périmétre d’application du modeéle générique

La démarche générique développée au cours du projet présente de larges perspectives

d’application.

La paramétrisation du modéle de dynamique de population nécessite des données biologiques
(maturité, poids, fécondité, mortalité naturelle par classe d’ages) et des parameétres stock-
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recrutement (steepness). Ces données sont accessibles dans la littérature (par exemple dans des
bases de données comme FishBase, Froese et Pauly 2022 ; des méta-analyses comme FishLife,
Thorson 2020 ; Thorson et al. 2017), ou a partir des données d’entrée de modéles d’évaluation
de stock. Afin de calibrer le modéle pour une population spécifique, les sorties des modeéles
d’évaluation de stock sont nécessaires pour dimensionner la population (capacité d’accueil).
Les stocks presentant le niveau de données nécessaires représentent 43% des 256 stocks évalues
en Atlantic Nord-Est (Scientific, Technical and Economic Committee for Fisheries; STECF
2022) et 1359 stocks a 1’échelle mondiale (extraction des données de la base RAM (Myers et
al., 1995) en février 2023). Les informations nécessaires pour appliquer le modéle sont donc

disponibles pour un large panel de stocks halieutiques.

Or une proportion conséquente de ces stocks dépend d’habitats cotiers (i.e., 1/2 des especes
exploitées, 3/4 des tonnages debarqués ;Seitz et al., 2014), et subissent les impacts cumulés de
pressions anthropiques diverses (Brown et al., 2018). L’application de la démarche a des cas
d’étude spécifiques requiert des informations pour paramétrer des scénarios réalistes et
quantifier ces impacts. Méme si I’accés a ces informations est plus réduit que la disponibilité
des parameétres démographiques, des informations et données existantes peuvent étre

mobilisées.

Pour les scénarios de surface, une quantification de 1’évolution des surfaces d’habitats juvéniles

est nécessaire. Ces informations peuvent étre issues :

Q) de comparaison de cartes entre plusieurs années : bathymétrie provenant d’EMODnet
(chapitre 3) ou d’autres sources (Stamp et al., 2022). Le développement de techniques
de télédétection a permis de généraliser 1’évaluation des pertes d’habitats sur des
périodes récentes (Klemas, 2010; Li & Damen, 2010; Rippel et al., 2023; Teferi et al.,
2010).

(i) de modélisation hydrosédimentaire (Grasso et Le Hir 2019, chapitre 1).

Conjointement aux estimations de perte de surface, la construction de scénarios concernant la
réduction de la taille des habitats requiert des informations sur la concentration des juvéniles
sur les habitats de nourriceries. Il faut connaitre la proportion de juvéniles présents dans
I’habitat concerné (par exemple la bande des 0-5m, chapitre 3). Pour cela des estimations
quantitatives sont nécessaires, généralement issues de modéles d’habitat, de plus en plus

répandus (Le Pape et al. 2014).
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En revanche, comme mentionné précédemment, 1’estimation des effets populationnels de la
baisse de qualité des habitats requiert des informations rarement accessibles (Brown et al.,
2018). L’idéal serait de disposer de longues séries temporelles (plusieurs décennies) de suivi
des juvéniles, et de réussir a quantifier I’influence des variations de la qualité¢ de 1’habitat sur
les abondances. Pour les estuaires francais, malgré les campagnes annuelles de suivi des
juvéniles, les séries temporelles sont trop courtes pour observer ces variations. Nous avons donc
utilisé une approche de substitution du temps par I’espace en comparant la densité de juvéniles
entre plusieurs sites (a partir d’estimations par un modéle spatialisé, partie 1, ou de la littérature,

Courrat et al. 2009 dans la partie 3).

Potentiel pour ’appui a la gestion

Malgré son potentiel d’application, les possibilités d’inclusion directe de notre approche dans
une perspective d’évaluation de stock nous paraissent limitées. En effet, notre cadre
méthodologique déterministe vise a comparer des états d’équilibre plutot que des variations
interannuelles. Or, les objectifs de gestion des péches se structurent majoritairement a des
horizons temporels a court terme, méme si le développement de plans pluriannuels de gestion
tend a faire évoluer cette temporalité. Par contraste, la restauration des habitats s’étend sur des
échelles de temps bien plus longues : de plusieurs années a des décennies (Duarte et al. 2020;
Jokinen et al. 2016 ; Moreno-Mateos et al. 2012; Orth et al. 2020). A titre d’exemple, 15 ans
ont été nécessaires pour réduire le niveau d’eutrophisation en baie de Chesapeake de 40%
(Leslie, 2018) ; en estuaire de Seine entre 1990 et 2010 des réductions de 68, 81 et 40% ont été
observées pour le PCB-153, le DDT et le plomb respectivement (Champagnat et al., 2021). De
plus, une fois les pressions réduites, les échelles de temps de rétablissement écologique (retour
a ou proche d’un état de référence) varient selon le compartiment : environ 5 ans pour la
composition et I’abondance des vertébrés, de 50 a 100 ans pour un retour a la normale du cycle
des nutriments (Schmitz, 2012). En cela, notre cadre méthodologique se rapproche plutot des
études qui simulent I’impact du changement climatique sur les différentes composantes des
écosystémes (Cheung et al. 2010 ; Free et al. 2019; Rijnsdorp et al. 2010 ; Yeung et Yang 2018).
Plutoét que d’ambitionner une visée opérationnelle directe a des fins d’évaluation de stock,
I’approche géneérique developpée ici vise a produire des estimations de 1I’impact a long terme
de la dégradation des habitats sur les populations en vue de les transmettre aux instances de
gestion. Des applications a des cas d’étude précis peuvent alimenter la réflexion sur des zones
particuliérement importantes a conserver ou a restaurer. Dans cette optique, I’utilisation du

modele en paralléle pour plusieurs espéces dependantes de zones fonctionnelles communes
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dans une unité de gestion (partie 3) permet de déterminer les enjeux de

conservation/restauration en depassant le cadre monospécifique.

La complexité de la restauration des habitats invite a un constat additionnel : la conservation
des milieux naturels ne doit pas tout miser sur cette solution mais rester vigilante sur leur
protection. Dans ce contexte, la séquence ERC (Eviter, Réduire, Compenser) et I’objectif de
Zéro artificialisation nette prennent tout leur sens, dans les milieux c6tiers comme au sein des
systémes continentaux. Il est nécessaire d’insister sur I’importance conjointe de ces actions de

protection, d’atténuation des impacts et de restauration (Moreno-Mateos et al. 2012).

L’exploration de scénarios d’habitat sur des populations théoriques a é¢galement permis de faire
ressortir les traits d’histoire de vie qui déterminent les réponses des populations (Tableau 1).
Informer la gestion sur la base de traits d’histoire de vie des especes est une idée soulevée par
de nombreux auteurs. Kindsvater et al. (2016) suggérent d’utiliser le cadre conceptuel qu’ils
ont développé pour déterminer la vulnérabilité d’un stock a 1’exploitation par la péche si les
informations concernant I’espéce sont limitées. IIs soulignent aussi I’importance d’adapter les
efforts de conservation aux caractéristiques des espéces cibles, ce qui, comme le démontre ce
travail, est tout aussi pertinent en ce qui concerne la protection/restauration des habitats

halieutiques essentiels.

Tableau 1 : Synthése des résultats de la thése, paramétres de population déterminant la réponse
a des scénarios de dégradation/restauration de surface ou qualité des ZFHI.

Habitat

concerné Type de modification Parameétres déterminant la réponse
Surface Concentration des individus sur les
nourriceries
Nourricerie Concentration des individus sur les
. nourriceries
Qualite .
Steepness + autres parametres de
population (fécondité...)
ualité qui impacte les . e )
Q d P Age a maturité et age maximum
A adultes
Frayere
ualité qui impacte les ceufs SS
lité q pacte 1 f: Steepne
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Extension du cadre méthodologique a d’autres pressions anthropiques

Les scénarios élaborés se sont focalisés sur (i) les pertes de surfaces des nourriceries et/ou (ii)
des altérations de qualité des nourriceries ou des frayéres en réponse a la présence de
contaminants chimiques ou a une diminution de la teneur en oxygene. L’impact d’autres
pressions pourrait étre quantifié en utilisant des formulations de scénarios identiques ou
proches. Par exemple les conséquences de la perte de surface de frayéres pourraient étre
évaluées dans divers contextes (e.g. extraction de granulats ; perte de substrat spécifique a la
ponte du hareng en Baltique Sud-Ouest en lien avec 1’eutrophisation, Kanstinger et al. 2018).
Pour les nourriceries, I’impact de la réduction d’habitats favorables en lien avec les marées
vertes (Le Luherne et al., 2016) ou la prolifération d’espéces invasives comme les crépidules
(Kostecki et al., 2011) pourrait étre estimé. Il est notamment envisagé d’appliquer la démarche
a la sole du golfe de Gascogne, en intégrant, outre les dégradations surfaciques et qualitatives
d’habitats, les conséquences de la diminution des débits fluviaux (en lien avec le changement
climatique), qui réduisent I’enrichissement des nourriceries estuariennes (Kostecki et al., 2010)

et impactent le recrutement (Le Pape et al., 2003).
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