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La propagation d'espéeces non indigénes est aujourd'hui reconnue comme une menace majeure pour la
biodiversité des écosystemes d'eau douce. Cependant, depuis trés longtemps, I'introduction et
I'acclimatation de nouvelles espéces ont été pergues principalement comme une source de richesse pour
les sociétés humaines. Ici, nous avons examiné |'établissement d'espéces de poissons non indigénes dans
le bassin de la Seine d'un point de vue historique en adoptant une double approche. Dans un premier
temps, a I'échelle du bassin tout entier, a partir de diverses sources écrites et archéologiques, nous avons
retracé la chronologie, au cours du dernier millénaire, des implantations d'especes allochtones. Dans un
deuxieme temps, en analysant le suivi des poissons de plusieurs centaines de sites couvrant la diversité
des riviéres et des ruisseaux, nous avons examiné |'évolution du nombre et de I'abondance des especes
non indigénes dans les communautés de poissons locales au cours des trois derniéres décennies. La
premiére introduction d'espece documentée remonte au XIlle sieécle mais c'est a partir du milieu du XIXe
siecle que les tentatives d'introduction se sont accélérées. Aujourd'hui, ces introductions ont atteint un
niveau sans précédent et 46% des especes recensées dans le bassin sont allochtones. Au cours des trois
dernieres décennies, les espéces non indigenes ont continué a augmenter au sein des communautés de
poissons a la fois en termes de nombre d'espéces et d'abondance d'individus. Les augmentations les plus
prononcées sont notées sur les grands fleuves et les sites ou les pressions anthropiques sont fortes. Les
voies navigables reliant les bassins européens, la mondialisation des échanges et le changement
climatique en cours fournissent un contexte général suggérant que I'augmentation de la proportion
d'especes non indigénes dans les communautés de poissons du bassin de la Seine devrait se poursuivre
pendant plusieurs décennies.

Mots-clés : espéces exotiques, espéces exotiques, biodiversité historique, trajectoire écologique, riviére Seine, communauté de poissons de

riviere

INTRODUCTION

L'établissement d'espéces non indigénes est désormais omniprésent dans le monde et est progressivement devenu l'une
des menaces majeures pour la biodiversité (IPBES, 2019; PySek et al., 2020). Les incidences d'espéces non indigénes sur les
écosystemes peuvent étre nombreuses et étendues, en particulier lorsqu'elles présentent un degré élevé d'envahissement
(Mooney et Cleland, 2001; Simberloff, 2011). Les espéces non indigenes peuvent provoquer des déclins massifs de

certaines especes indigénes par le biais d'interactions compétitives ou de prédation, méme
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conduisant a leur extinction (Corbin et D'Antonio, 2004;
Bellard et al., 2016; Doherty et al., 2016). Ils peuvent altérer I'environnement et
par conséquent remodeler profondément les communautés biologiques et les
écosystemes préexistants (Dassonville et al., 2008; Emery-Butcher et al., 2020).
Ils peuvent induire des modifications génétiques dans les populations indigénes
par des processus d'hybridation (Rhymer et Simberloff, 1996; Muhlfeld et al.,
2009). Ils peuvent étre des vecteurs d'agents pathogénes et de parasites qui
peuvent aecter négativement les espéces indigenes (Lymbery et al., 2014). IIs
peuvent conduire a une profonde restructuration des réseaux trophiques
notamment par effets en cascade (David et al., 2017). Au-dela de celles-ci, les
espeéces non indigenes sont également susceptibles de générer des dommages
socio-économiques, par exemple en réduisant les productions végétales ou les
rendements de la péche, en perturbant les infrastructures de transport ou
d'approvisionnement en eau ou en affectant directement la santé humaine (
Pejchar et Mooney, 2009; Mazza et al., 2014; PySek et al., 2020).

Ces problémes sont particulierement aigus dans les écosystemes d'eau
douce, ou les espéces non indigenes semblent générer des impacts
écologiques et socio-économiques plus importants que leurs homologues
terrestres (Sala et al., 2000; Moorhouse et Macdonald, 2015). Or, si les
conséquences négatives avérées ou anticipées des introductions d'espéces
sont de plus en plus mises en évidence, cela n'a pas toujours été le cas, et
pendant longtemps I'acclimatation de nouvelles espéces non indigénes a
été avant tout percue comme une source de richesse pour les sociétés
humaines, par fournissant une plus grande production de bétail et de
cultures, en développant les milieux naturels et en tant que ressources
récréatives (Anderson, 1992;

Gozlan, 2008). Ceci s'applique particulierement aux écosystemes
d'eau douce ou, trés tot, certaines espéces de poissons ont été
déplacées hors de leur aire d'origine, en association avec I'émergence
et le développement de la pisciculture (Hosmann, 1995, 2005;

Balon, 2004).

Dans cet article, nous avons étudié la dynamique a long terme de
I'établissement de poissons non indigenes dans le bassin de la Seine, un
territoire d'Europe occidentale ou les écosystemes d'eau douce ont été tres tot
utilisés et transformés par les sociétés humaines. Pour cela, nous avons adopté
une approche considérant deux échelles temporelles et spatiales imbriquées et
complémentaires pour répondre a cette problématique. Dans un premier temps,
considérant I'ensemble du bassin, nous avons retracé la chronologie, au cours
du dernier millénaire, des implantations ou tentatives d'introduction d'espéces
de poissons non indigénes en compilant diverses sources écrites et
archéologiques. Cette approche fournit un apercu complet mais grossier de
I'occurrence d'espéces non indigénes au cours des siecles passés dans le bassin
en raison de la difficulté d'obtenir des informations quantitatives et
spatialement étendues pour les périodes les plus anciennes. Dans un deuxiéme
temps, en analysant les données de surveillance des poissons de plusieurs
centaines de sites couvrant la diversité des rivieres et des ruisseaux du bassin de
la Seine, nous avons examiné les changements de nombre et d'abondance des
espéces non indigenes dans les communautés de poissons locales au cours des
trois dernieres décennies. En fournissant des données quantitatives et
spatialisées précises, cette seconde approche permet de détailler et de nuancer
les tendances temporelles rapportées par I'approche a plus long terme en se

focalisant sur la période la plus récente.

Au cours du dernier millénaire, nous avons émis I'hypothése que
I'établissement d'espéces de poissons non indigénes a régulierement augmenté

et méme accéléré. Pour la période la plus récente, et conformément a

I'hypothése précédente, nous avons postulé que I'augmentation des espéces non
indigénes au sein des communautés locales s'est également amplifiée au cours des
trois dernieres décennies malgré I'augmentation des réglementations visant a
restreindre leur introduction. De plus, nous pensons que ces tendances pourraient
varier considérablement d'une riviére a I'autre, avec des augmentations plus fortes sur
les rivieres plus grandes et celles soumises a de fortes pressions anthropiques,

potentiellement plus sujettes a I'établissement d'espéces non indigénes.

MATERIAUX ET METHODES

Le bassin de la Seine

Le bassin de la Seine s'étend sur plus de 76 000 km2 dans le nord-
ouest de la France. Son débit moyen est aujourd'hui de 450 m3
s-1dans la partie amont de son estuaire, avec un régime hydrologique
pluvial/océanique. Plus de 95% du bassin se trouve dans un grand bassin
sédimentaire a basse altitude (<500 m) (Flipo et al., 2021). Les conditions
naturelles du bassin ont facilité le développement précoce d'une
importante population humaine. Dés le Moyen Age, I'homme a une forte
empreinte sur les cours d'eau, notamment avec l'implantation généralisée
des moulins a eau, I'agrandissement des étangs piscicoles, et plus tard la
construction de canaux reliant le bassin de la Seine aux bassins voisins (
Billen et al., 2007;

Louvain et al., 2009). L'impact humain s'est considérablement
accru a partir du XIXe siecle avec l'industrialisation, la
canalisation systématique des grands fleuves et la régulation de
leurs débits, I'intensification des pratiques agricoles et la forte
croissance des populations humaines, notamment dans les
grandes agglomérations situées autour de Paris et ses banlieues
et le long des grands cours d'eau (Meybeck et al., 2018; Flipo et
al., 2021). La population humaine totale du bassin de la Seine est
passée d'env. 3 millions de personnes au XllIe siécle, a 8 millions
vers 1900 et a 16,7 en 2015 (Billen et al., 2009; Flipo et al., 2021).

Approche globale : I'ensemble du

bassin au cours du dernier millénaire

Afin de répertorier les especes non indigénes enregistrées dans le bassin
et documenter leur moment d'introduction, nous avons utilisé des sources
historiques écrites et archéologiques. En particulier, nous explorons la
base de données CHIPS qui compile les informations extraites de I'analyse
des archives historiques et comprend des données relatives a la
répartition passée des espéces de poissons dans le bassin de la Seine pour
la période comprise entre le 16e et le milieu du 20e siecle (Beslagic et al.,
2013). Des sources d'information complémentaires plus récentes ont été
mobilisées (atlas de répartition des especes, mentions de pécheurs,
rapports, etc.) pour les espéces les plus récemment introduites.
Occasionnellement, nous avons également intégré des données
archéologiques pour consolider ou compléter les informations fournies
par les sources écrites (Beslagic et Belliard, 2014). Par la suite, suiteCopp et
al. (2005)nous avons utilisé le mot « introduction » dans un sens large,
signifiant I'apparition d'une espece dans un nouveau lieu en raison d'un
transfert mécanique (intentionnel ou non) par I'homme, ou apres avoir
surmonté ou supprimé des barriéres de colonisation (par exemple, suite a
la création d'un canal reliant des bassins initialement isolés).

Pour chaque espéce, nous avons déterminé la date d'introduction.
Pour certaines especes, les sources disponibles ne permettaient pas de
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établir une année précise d'introduction ou d'observation. Dans
de tels cas, la date était précisée de maniére plus approximative
(généralement la décennie correspondante). Dans certains cas,
les diérentes sources disponibles ont fourni des informations
contradictoires concernant les dates possibles (par exemple,
entre données archéologiques, mentions de tentatives
volontaires d'introductions et premiéres observations d'individus
dans la nature). Dans de tels cas, nous avons privilégié les
premieres observations d'individus dans les riviéres ou les lacs
pour établir la date d'introduction. Nous avons également noté si
I'espéce était toujours présente dans le bassin, si elle était
naturalisée (population(s) autosuffisante(s) avec une
reproduction naturelle réussie) ou non et son origine
biogéographique (origine européenne vs. non européenne). Pour
les especes anciennement introduites mais qui ne sont plus
présentes dans le bassin,

Approche détaillée : les communautés locales au
cours des trois derniéres décennies

Pour étudier plus en détail les changements les plus récents dans la distribution
et I'abondance des espéces non indigénes dans différents cours d'eau, nous
avons examiné les résultats de la péche électrique réalisée entre 1990 et 2018
dans le bassin de la Seine (Observatoire des Poissons du bassin Seine
Normandie).: Nous avons sélectionné des sites avec des échantillons disponibles
pendant au moins deux années différentes au cours de cette période, résultant
en un ensemble de données comprenant 3 412 échantillons de poissons
provenant de 453 sites différents. Le nombre d'échantillons de poissons variait
considérablement d'un site a I'autre, allant de 2 pour 144 sites a 44 pour le site
le plus surveillé.

L'électropéche a été effectuée a des périodes de faible débit et a suivi les
directives de la norme européenne (CEN, 2003). Les protocoles
d'échantillonnage mis en ceuvre peuvent varier d'un site a l'autre et peuvent
occasionnellement évoluer dans le temps pour un site donné. Pour chaque
échantillon, les conditions d'échantillonnage ont été décrites par trois variables
qualitatives : (1) la stratégie d'échantillonnage (3 modalités : échantillonnage
complet du trongon d'étude ; échantillonnage partiel de zones d'habitat de
tailles hétérogenes ; échantillonnage d'abondance ponctuelle), (2)
I'échantillonnage mode (3 modalités : a gué ; a partir d'un bateau ; mixage a gué
et échantillonnage en bateau), et (3) le nombre de passages successifs (3
modalités : 1 passage ; 2 passages successifs ; 3 passages successifs). De plus,
pour chaque échantillon, la surface échantillonnée (en m2)

a également été déterminé.

Les sites étaient caractérisés par les deux variables suivantes :
le bassin versant (CA) (km2) et la densité d'habitants de la
commune ou se situe le site (HDens) (hab./km2).

Les densités d'habitants ont été calculées pour I'année 2015 et attribuées quelle
que soit I'année d'échantillonnage. Ce faisant, nous avons supposé que la
densité d'habitants avait relativement peu changé pour un site donné au cours
des 30 derniéres années et que les variations les plus significatives de cette
variable étaient liées aux différences entre les sites. Par la suite, CA et HDens ont
été utilisés comme indicateurs de la taille de la riviére et de I'intensité de la
pression anthropique locale, respectivement. Sur tous les sites de notre
ensemble de données, le CA variait entre 1,5 et

72 462,4 kmz2 et la densité de population humaine entre 1 et
21 146 hab./kmz.

1https://www.observatoire-poissons-seine-normandie.fr

Nous avons récupéré un ensemble de métriques de chaque échantillon a utiliser
comme variables indicatrices pour analyser les tendances temporelles des poissons
non indigenes dans les communautés locales : nombre de poissons non indigénes
espece (Snnat), proportion d'espéces non indigenes (S%nnat) c.-a-d.
nombre d'espéces non indigénes/nombre total d'espéces), absolu
abondance d'individus d'espéces non indigénes (Nnnay et
proportion d'individus d'espéces non indigenes (N%nnat) (c'est-a-dire
nombre d'individus d'espéces non indigénes/nombre total de
individus) dans I'échantillon.

Nous avons utilisé des modéles mixtes linéaires généralisés (GLMM) pour explorer
les changements dans les métriques des espéces non indigénes au fil des ans (Bolker
et al., 2009; Zuur et al., 2009). Dans ces modeles, nous avons considéré a la fois le site
et les conditions d'échantillonnage comme des effets aléatoires pour tenir compte de la
non-indépendance des observations au sein des sites et des protocoles
d'échantillonnage. Un nombre raisonnablement élevé de niveaux est recommandé
pour les variables aléatoires afin d'estimer correctement leur variance associée (
Crawley, 2002), ce qui n'était clairement pas le cas avec chacune de nos variables de
conditions d'échantillonnage initiales (trois niveaux pour chaque variable). Nous avons
donc construit une nouvelle variable (Samp) en croisant les trois variables initiales,
reflétant les différentes modalités d'échantillonnage représentées dans notre jeu de
données. Notons que certaines modalités des anciennes variables n'ayant jamais été

associées, cette nouvelle variable ne comprenait que neuf niveaux diérents.

Dans une premiere étape, nous avons analysé les variations des différentes
métriques des espéces non indigenes avec les GLMM incluant I'année
d'échantillonnage (Année) et son terme quadratique (Année2) comme effets
fixes, et deux effets aléatoires croisés, I'identité du site (Site) et le mode
d'échantillonnage (Samp). Cette étape a été concue pour détecter les tendances
temporelles globales des variables des espéces non indigénes sur la période
1990-2018. Terme Année2 a été utilisé pour tester une éventuelle tendance
temporelle non monotone.

Dans un second temps nous avons étendu les modéles précédents en
ajoutant CA et HDens, leurs termes quadratiques (CA2 et HDens2) et leurs
interactions respectives avec Year en tant qu'effets fixes. Cette étape a été
menée pour tester si les tendances temporelles des variables des espéces
non indigénes pouvaient varier selon les attributs du site (taille du cours
d'eau ou niveau de pressions anthropiques).

Pour tous les GLMM, la sélection des effets fixes les plus
pertinents a été basée sur les valeurs AIC. Un effet fixe donné
n'était inclus dans le modéle final que s'il entrainait une
diminution de la valeur AIC > 2 par rapport au modele alternatif
excluant cet effet fixe.

Nous avons implémenté des GLMM binomiaux pour prédire S%
nnatet n%nnatet les GLMM de Poisson pour prédire Snnatet nnnat.
Pour les modéles prédisant Nnnat nous avons ajouté la zone d'échantillon en
tant que variable de décalage (transformée en log car Poisson GLMM utilise
lien logarithmique) pour tenir compte de son hétérogénéité entre les
échantillons (Zuur et al., 2009). Avant leur utilisation dans les modéles, les
variables d'effets fixes ont été standardisées et transformées pour éviter
les probléemes de calcul des parameétres lors de la définition du modele.
L'année a été centrée sur la valeur de 2004, puis divisée par le nombre
total d'années d'échantillonnage (en conséquence, la variable transformée
variait entre-1, correspondant a 1990, et +1, correspondant a 2018). L'AC
et la densité d'habitants étaient d'abord
Journaldix-transformée puis centrée et standardisée (conduisant a une
variable finale avec une valeur moyenne de 0 et un écart type
de 1). Les GLMM ont été implémentés en utilisant les packages R Ime4
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version 1.1-26 (Bates et al., 2015) et MuMIn version 1.43.17
(pour les pseudo-R2 calcul).

RESULTATS

Tendances a long terme

Nous avons identifié 37 espéces de poissons non indigenes différentes
établies dans le bassin de la Seine ou ayant subi des tentatives
d'introduction (Tableau supplémentaire 1). Parmi elles, 28 espéces sont
encore recensées de 2000 a 2020, représentant 46% de |'ensemble

especes actuellement présentes dans tout le bassin Cependant,
versant. 6 de ces 28 espéces (Acipenser baerii, Acipenser  ruthénus,
Ctenopharyngodon idella, Hypophthalmichthys molitrix,

Oncorhynchus mykiss, et Salvelinus fontinalis) semblent se maintenir
uniquement par la libération récurrente de nouveaux individus (aucune
population connue autosuffisante).

La carpe commune (Cyprinus carpio), maintenant répandue, est la
premiere espece non indigéne introduite documentée qui s'est répandue
dans tout le bassin a partir du XlIIIe siécle avec le développement de la
pisciculture. Les introductions intentionnelles ou accidentelles d'especes
non indigénes sont restées assez faibles pendant longtemps et ont connu
une forte accélération au cours de la seconde moitié du XIXe siécle (
Chiffres 1, 2). Aprés une phase de déclin dans la premiére moitié du 20e
siecle surtout entre les deux guerres mondiales, ces introductions ont
repris avec encore plus d'intensité dans la seconde moitié du 20e siécle et
plus encore au cours des deux dernieres décennies (Figure 2), avec un
nombre moyen de quatre nouvelles espéces arrivant par décennie pour la
période 2000-2020 (3,5 espéces si I'on considére les espéeces encore
présentes en 2020) (Figure 1).

Il est a noter que de nombreuses espéces introduites au cours de la
seconde moitié du XIXe siécle ne se sont pas établies et ont rapidement
disparu, ce qui n'a pas été le cas par la suite et notamment lors de la
deuxiéme vague d'introductions a partir du milieu du XXe siécle (Figure 2).
Il est intéressant de noter que prés de 60 % des espéces introduites au 19e
siécle provenaient de I'extérieur de I'Europe (principalement d'Amérique
du Nord), alors que depuis le 20e siécle elles ne représentaient que 38 %.

Tendances des derniéres décennies

Vingt-deux espéces non indigénes diérentes ont été identifiées dans les
échantillons de péche électrique, représentant une partie substantielle de
I'ensemble des espéces non indigénes enregistrées dans I'ensemble du bassin.
L'importance des espéces non indigénes variait considérablement entre les
stations et les années. 70 % des sites d'étude ont hébergé des especes non
indigénes pendant au moins un an. Le nombre maximum d'espéces non
indigénes dans un échantillon était de 6 et le nombre maximum d'individus
capturés était de 2,8/ma2. Les proportions maximales de poissons non indigeénes
dans les échantillons étaient respectivement de 50 et 90 % si I'on considére le
nombre d'espéces ou I'abondance des individus.

Des modéles simples ont montré une tendance significative a
l'augmentation du nombre et de I'abondance des espéces non indigénes dans
les communautés de poissons au fil du temps (Tableau 1 et Figure 3).
Cependant, l'inclusion de I'annéez dans les modéles (avec un coefficient négatif)
suggeére que cette tendance s'est ralentie, et méme légérement inversée dans le
cas du nombre d'espéces non indigénes, ces derniéres années (Figure 3). Dans

une situation typique, les modeles ont prédit une augmentation

de 0,40 a 0,67 espéce (soit une augmentation de 70 % par
rapport a la valeur initiale) et de 0,52 a 2,28 individus par 1000 m2
échantillonnés (c'est-a-dire une augmentation de 340% par rapport a la valeur
initiale) entre 1990 et 2018. Bien qu'il y ait eu une tendance a I'augmentation du
nombre et de I'abondance des espéces indigénes au cours de la méme période
(résultats non présentés), nos modéles ont également prouvé que la proportion
d'espéces non indigénes et la proportion d'individus d'espéces non indigenes
ont augmenté de maniére significative au fil du temps avec, encore une fois, une
|égeére inversion de la tendance au cours de la derniére décennie (Tableau 1 et
Figure 3). Ces changements étaient néanmoins trés limités en ampleur pour la
proportion d'espéces (valeurs prévues de 0,056 et 0,072 pour 1990 et 2018,
respectivement) et encore plus pour la proportion d'individus (valeurs prévues
de 0,0030 et

0,0034 pour 1990 et 2018, respectivement). Pseudo marginal R2 des modéles ont
montré que les eets temporels fixes expliquaient une part tres faible, quoique
significative, de la variance des métriques (2,6 % au maximum), en particulier
pour les métriques représentant des proportions (Tableau 1).

Les paramétres environnementaux et leurs interactions avec l'année
expliquent une part significative de la variation de I'importance des
especes non indigenes au sein des communautés de poissons. Dans
I'ensemble, les métriques des espéces non indigénes présentaient des
valeurs plus élevées a mesure que la densité de population humaine de
I'AC et du site augmentait (Chiffres 4-6). Cependant, ce schéma général a
fait I'objet d'exceptions ponctuelles comme le cas de I'abondance et de la
proportion d'individus d'espéces non indigénes qui ne présentaient pas de
variations nettes avec I'AC au début du suivi (graphique 5).
L'importance des eets d'interaction entre I'année et I'AC (tous
modeles) et I'année et la densité d'habitants (Nnnatet n%nnat
modeles seulement) a indiqué que la dynamique temporelle des non-
les especes indigénes variaient fortement selon les caractéristiques
environnementales des sites, avec une progression plus forte lorsque la
taille des rivieres et le niveau d'anthropisation augmentaient (Chiffres 4-6).
Les réponses du modéle ont méme suggéré une légére baisse de toutes les espéces non indigénes

métriques au fil du temps pour les plus petits bassins versants (quelques dizaines de km2

ou moins) (figures 4, 5).

DISCUSSION

Evolution & long terme a I'échelle du bassin

Pendant longtemps, la littérature sur la biologie des poissons a évoqué le
réle précurseur de la civilisation romaine dans la diffusion d'espéeces de
poissons non indigenes dans toute I'Europe, et en particulier de la carpe
commune (Balon, 2004; Keith et al., 2011). En croisant les sources
historiques et archéologiques, Hoffmann a remis en cause ce point de vue
et a démontré que la diffusion de la carpe en Europe a eu lieu plus
tardivement et s'est progressivement étendue a I'époque médiévale en
lien avec le développement de la pisciculture en étang (Hosmann, 1995,
1996). Plus précisément, pour le bassin de la Seine, les premiéres mentions
écrites et archéologiques remontent au 13éme siécle et suggérent que la
carpe est trés probablement la premiére espéce de poisson qui a été
intentionnellement introduite dans le bassin versant (Beslagique, 2013). En
outre, il convient de noter que le statut indigéne de certaines especes
reste incertain, en particulier pour certaines espéeces européennes
largement réparties qui pourraient avoir été déplacées d'un bassin a un
autre dans un passé lointain. A titre d'exemple, en suivantKottelat et
Freyhof (2007) et
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FIGURE 1 | Nombre de nouvelles espéces non indigenes enregistrées par décennie dans le bassin de la Seine pour des périodes successives. Les especes sont distinguées selon qu'elles ont
établi des populations autosuffisantes (naturalisées), restent présentes par des introductions répétées de nouveaux spécimens (non naturalisés) ou ne sont pas

[1900-1950]
[1950-2000]
[2000-2020]

Olivier et Carrel (2020), nous considérions le Biterling européen comme
indigéne, mais des travaux récents suggerent que cette espéce pourrait avoir
été introduite en Europe occidentale suite a la dissémination de la carpe
commune dans les étangs piscicoles (Van Damme et al., 2007).

Nous avons émis I'hypothese qu'a long terme, I'établissement
d'espéces de poissons non indigenes s'était régulierement accru
et méme accéléré. Nos résultats ne confortent que partiellement
cette hypothése dans la mesure ol nous avons observé deux
phases d'introductions accélérées de poissons (la seconde étant
en effet plus prononcée que la premiére) séparées par une
période de ralentissement relatif. La seconde moitié du XIXe
siecle, constitue une premiére phase d'accélération de
I'implantation de nouvelles espéces sur le bassin, portée a la fois
par les avancées scientifiques et techniques et par une volonté
collective portée par les pouvoirs publics d'améliorer la
production des systémes naturels par la mise en place de
espéces d'autres pays. Cette période a en effet été marquée par
des avancées importantes en biologie et physiologie des
poissons, permettant une meilleure maftrise de leurs conditions
d'élevage.Haxo, 1853; Vivier, 1956). En 1854, la Société
Zoologique Frangaise d'Acclimatation est fondée, avec une de ses
principales sections consacrée aux especes d'eau douce (Luglia,
2015). Cela a donné lieu a de nombreuses tentatives
d'introduction de nouvelles espéces de poissons, souvent a partir
de

Origine nord-américaine, motivée a la fois par la curiosité
scientifique et le désir d'améliorer la production des rivieres, lacs
et étangs (Keith et al., 2011). Remarquablement, nombre de ces
tentatives ont échoué plus ou moins rapidement et peu des
especes introduites a cette époque sont encore présentes
aujourd'hui. I montre que si I'élevage et le frai des especes
étaient bien connus et gérés, leurs exigences écologiques étaient
généralement négligées, ce qui a conduit a de nombreuses
tentatives d'introduction dans des écosystémes peu adaptés. Le
nombre de tentatives d'introduction de nouvelles espéces a
considérablement diminué au début du XXe siécle (méme si,
contrairement a la période précédente, toutes ces tentatives ont
abouti a un établissement durable) probablement en lien avec les
bouleversements engendrés par les deux guerres mondiales. Par
ailleurs, depuis la fin du XIXe siécle, la communauté scientifique
est agitée de débats remettant en cause la pertinence des
introductions d'espéces non indigénes,Luglia, 2015). Ainsi, au
tournant des XIXe et XXe siecles, la Société zoologique frangaise
d'acclimatation aborde progressivement les introductions de
poissons avec une prudence croissante, privilégiant plutdt des
mesures telles que la réduction de la pollution ou la restauration
de la continuité écologique pour assurer une bonne gestion des
eaux douces (Luglia, 2014).

L'implantation d'espéces non indigénes a repris, avec
encore plus de force, dans la seconde moitié du 20e siecle
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FIGURE 2 | Nombre d'especes non indigenes enregistrées et nombre cumulé d'espéces non indigenes disparues par décennie entre 1850 et 2020.
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TABLEAU 1 | Résumé des GLMM examinant les variations des quatre métriques décrivant la richesse et I'abondance des especes non indigénes selon I'année d'échantillonnage (année

et son terme quadratique Annéez) L'identité du site (Site) et le mode d'échantillonnage (Samp) sont utilisés comme effets aléatoires.

Snnat S%nnat Nnnat N%nnat

Coef p-valeur Coef p-valeur Coef p-valeur Coef p-valeur
Prédicteurs
Intercepter -0,398 <0,001 -2.450 <0,001 -6.447 <0,001 -5.647 <0,001
Année 0,232 <0,001 0,127 0,053 0,742 <0,001 0,057 0,027
Année: -0,262 0,002 -0,235 0,008 -0,377 <0,001 -0,094 0,004
Effets aléatoires (variance)
Placer 0,792 0,487 5.096 5.167
Samp 0,133 0,066 0,187 0,453
Pseudo-R2
Marginal 0,009 4.8 e-04 0,026 3.4 e-05
Conditionnel 0,493 0,0453 0,991 0,143

La variable Année a été préalablement transformée (voir section « Matériels et méthodes »).

et depuis le début du 21éme siécle a atteint un niveau sans précédent
avec l'arrivée, en moyenne, de quatre nouvelles especes par décennie
(méme si toutes ne s'établiront probablement pas). Contrairement au
XIXeme siecle, ou il y avait une volonté commune coordonnée des
pouvoirs publics et de la communauté scientifique, les introductions
récentes semblent se produire selon des modalités et des motivations
beaucoup plus disparates (Keith et al., 2011). Certains d'entre eux
étaient motivés par des préoccupations zootechniques comme la
carpe a grosse téte (H. molitrix) et la carpe herbivore (C. idella)
initialement introduit pour réguler le développement de

algues et macrophytes dans les plans d'eau ou esturgeons exotiques
pour diversifier la production piscicole. D'autres ont été promus par
les pécheurs comme dans le cas du sandre (Sandre lucioperca),
I'ombre (Thymallus thymallus), ou poisson-chat européen (Silurus glanis).
Cependant, plusieurs introductions semblent s'étre produites involontairement,
en particulier par le transfert de poissons de repeuplement contenant des
especes indésirables (par exemple, Pseudorasbora parva ou
Umbra pygmeée).

Outre les introductions directes intentionnelles et non
intentionnelles, le transport d'organismes biologiques par
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TABLEAU 2 | Résumé des GLMM examinant les variations des quatre métriques décrivant la richesse et I'abondance des especes non indigénes selon I'année d'échantillonnage (année
et annéez), la zone de chalandise (CA et CA2), la densité d'habitants (HDens et HDens2), et leurs interactions.

Snnat S%nnat Nnnat N%nnat

Coef p-valeur Coef p-valeur Coef p-valeur Coef p-valeur
Prédicteurs
Intercepter -0,219 0,011 -2.495 <0,001 -6.482 <0,001 -5.576 <0,001
Année 0,219 <0,001 0,151 0,015 0,666 <0,001 0,024 0,368
Annéez -0,226 0,008 -0,185 0,039 -0,340 <0,001 - -
Californie 0,312 <0,001 0,247 <0,001 0,128 <0,001 0,219 <0,001
Callforniez -0,092 0,012 - 0,129 <0,001 0,082 <0,001
HDens 0,139 0,021 - 0,215 0,073 0,276 0,020
HDens2 - - 0,094 0,002 - - - -
Année : CA 0,186 <0,001 0,145 0,008 0,276 <0,001 0,230 <0,001
Année : HDens - - - —0,144 <0,001 0,082 <0,001
Effets aléatoires (variance)
Placer 0,723 0,434 5.010 4.821
Samp 0,020 0,013 0,157 0,366
Pseudo-R2
Marginal 0,085 0,009 0,045 0,006
Conditionnel 0,482 0,045 0,991 0,138

Identité du site (Site) et méthodes mode (Samp) sont utilisés comme

d'échantillonnage »).

expédition commerciale et opportunités de colonisation

par voie navigable, les voies navigables reliant des bassins fluviaux
auparavant isolés apparaissent comme un moteur majeur de la
propagation d'especes d'eau douce non indigenes. Ce phénoméne
devient d'autant plus pertinent que la plupart des grands fleuves
d'Europe occidentale et centrale sont aujourd'hui interconnectés,
favorisant les échanges de nombreuses espéces (Copp et al., 2005;
Keller et al., 2011). Pour le bassin de la Seine, le role des canaux
reliant les bassins dans la colonisation de la ruffe (Gymnocephalus
cernua) et le nez (Chondrostoma nasus) aux XVIlle et XIXe siécles
avaient déja été décrits (Nelva, 1997). Les arrivées trés récentes de
I'asp (Aspius aspius), e gobie a taches noires (Neogobius
melanostomus), et gobie tubéreux (Proterorhinus semilunars)
semblent associés a ce phénomeéne et plus largement au trafic fluvial
commercial. En effet, les premieres zones ou ces espéces ont été
observées dans le bassin correspondent étroitement aux trongons fluviaux
principalement affectés par la navigation commerciale et s'inscrivent dans
une extension générale Est-Ouest a travers I'Europe le long des principaux
cours d'eau (Beisel et al., 2017).

A certains égards, I'augmentation considérable des espéces non
indigénes depuis le milieu du 20e siecle peut sembler paradoxale dans la
mesure ou elle intervient dans une période ou les actions et mesures
réglementaires ont été progressivement renforcées pour limiter voire
interdire l'introduction d'espéces non indigénes. espéece (Copp et al., 2005;
Sarat et al., 2015). En fait, cette tendance observée pour les poissons du
bassin de la Seine illustre un phénoméne beaucoup plus global combinant
mondialisation des marchandises et circulation des personnes et
artificialisation des écosystéemes conduisant a une expansion rapide d'une
grande variété d'espéces non indigénes dans la plupart des continents (
Meyerson et Mooney, 2007). De plus, le modéle temporel d'introduction de
poissons non indigénes marqué par une premiére vague a la fin du 19e
siécle et une deuxieme accélération

Effets aléatoires. Les variables Année, CA et HDens ont été préalablement transformées (voir section « Matériaux et

phase encore plus prononcée a partir du milieu du XXe siécle n'est pas
spécifique au bassin de la Seine et se retrouve de maniére assez similaire
dans d'autres zones européennes ou nord-américaines (Copp et al., 2005;
Wolter et R6hr, 2010).

Une regle empirique couramment citée, la régle dite des dizaines,
postule que seulement 10 % des tentatives d'introduction d'espéces
aboutissent a un établissement réussi et que seulement 10 % de ces
espéces établies deviennent envahissantes (Williamson et Fitter, 1996).
Nos résultats a long terme pour les poissons du bassin de la Seine sont
clairement en conflit avec le premier postulat de la régle des dizaines
concernant le taux d'introductions réussies, puisque le nombre d'espéces
qui semblent étre naturalisées dans le bassin dépasse 50% des tentatives
d'introduction connues. ou des colonisations. Il est possible que certaines
introductions aient échappé a notre recensement, surtout lorsqu'elles sont
involontaires ou illégales, et que certaines espéces actuellement
considérées comme bien établies pourraient éventuellement s'éteindre.
Ces deux possibilités conduiraient a une estimation plus faible du taux
d'introductions réussies, mais suffisamment improbable pour approcher le
niveau de 10 %.

Une espeéce invasive est une espéce qui, en colonisant un nouvel
environnement (avec ou sans l'aide de I'hnomme), modifie les
communautés vivantes, le fonctionnement des écosystemes et aecte
potentiellement les activités humaines qui s'y déroulent (Mooney et
Hobbs, 2000). Une liste des espéces exotiques envahissantes a été
établie au niveau européen (Commission européenne,

2016, 2019) dont quatre espéces de poissons d'eau douce, dont deux
présentes dans le bassin de la Seine. Il existe également une liste
pour la France métropolitaine établie par le Muséum National
d'Histoire Naturelle - INPN,2qui comprend onze espéces, huit

2https://inpn.mnhn.fr/espece/listeEspeces/statut/metropole/) consulté en janvier

20, 2021.
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FIGURE 3 | Variations du nombre d'espéces non indigénes (UNE), proportion d'especes non indigénes (B), abondance d'individus d'espéces non indigénes (par m2)(C) et proportion d'individus

d'espéces non indigénes (RE) selon I'année d'échantillonnage. Lorsque plusieurs observations sont superposées, chaque branche d'étoile représente un point. Les lignes en gras

correspondent aux valeurs prédites par les GLMM présentés dansTableau 2. Les lignes pointillées refletent la variabilité des valeurs prédites en raison des effets aléatoires du site et de

I'échantillonnage (intervalle de 95 %). En panneaux (CD) I'échelle de I'axe vertical a été réduite pour mieux afficher les prédictions du modéle.

dont présent dans le bassin de la Seine (voir Tableau supplémentaire 1).
Au vu de la liste francaise, qui semble mieux adaptée au contexte du
bassin de la Seine, on peut considérer que 36 % des espéces de poissons
naturalisées dans le bassin sont potentiellement invasives. Encore une fois,
cette évaluation est sensiblement plus élevée que I'énoncé de la régle des
dizaines. Ces observations sont cohérentes avec plusieurs études
antérieures suggérant que le potentiel d'envahissement serait plus élevé
chez les poissons d'eau douce par rapport aux évaluations communément
acceptées (Garcia-Berthou et al., 2005; Ruesink, 2005; Leprieur et al., 2009;
Lapointe et coll., 2012).

Changements récents dans les communautés locales

Alors qu'a I'échelle de I'ensemble du bassin de la Seine, les espéces allochtones
représentent prés de la moitié de I'ensemble des espéces recensées, leur
proportion dans les communautés locales reste bien plus faible. En régle
générale, les poissons non indigénes représentent actuellement quelques pour
cent du nombre total d'espéces et moins de 1 % des individus dans les
communautés locales, mais il existe des disparités considérables entre les sites.

Cet écart entre les échelles de bassin et les échelles locales dans la fraction de

espéces non indigenes illustre le fait que beaucoup de ces espéces ont
encore des aires de répartition tres restreintes et de petites tailles de
population. Fait intéressant, nous avons constaté que 30 % des sites
d'étude n'ont jamais hébergé d'especes non indigénes pendant le suivi, ce
qui suggére qu'une partie importante des riviéres du bassin n'a pas encore
été colonisée par eux.

Nous avons postulé une amplification de I'augmentation des espéeces non
indigénes au sein des communautés locales au cours des trois derniéres décennies.
Nos résultats ne soutiennent que partiellement cette hypothése. Nous avons en effet
constaté une augmentation générale des especes non indigénes dans les
communautés au cours des trois derniéres décennies a la fois en termes de nombre
d'espéces et d'abondance d'individus de poissons, mais cette tendance a eu tendance a
ralentir, voire a s'inverser [égérement pour certaines métriques, ces derniéres années. .
Alors que les valeurs du nombre d'espéces et de I'abondance individuelle des poissons
non indigenes prédites par nos modeles restent modestes, leurs augmentations par
rapport aux niveaux initiaux de 1990 semblent étre assez spectaculaires
(augmentations de 70 et 340% pour le nombre d'especes et I'abondance des individus ,
respectivement). Bien qu'au cours de la méme période, les espéces indigénes aient

également augmenté,
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FIGURE 4 | Valeurs prédites du nombre d'espéces non indigénes (UNE) et proportion d'espéces
non indigénes (B) en fonction de I'année d'échantillonnage et du bassin versant a partir des
modéles présentés dans Tableau 2. Les prédictions ont été calculées en considérant une densité
d'habitants égale a la valeur moyenne observée dans notre ensemble de données.

la proportion d'espéces de poissons non indigenes et d'individus dans les
communautés a globalement augmenté.

L'augmentation progressive des especes non indigénes au sein des
communautés de poissons de riviere est un phénomeéne répandu signalé dans le
monde entier (voir Taylor et al., 2001; Mercado-Silva et al., 2006; Matsuzaki et al.,
2013; Carosi et al., 2015; Liu et al., 2017, par exemple, pour quelques exemples).
Dans les communautés de poissons de riviére francaises, plusieurs études
récentes montrent une augmentation du nombre d'espéces et de la densité
d'individus au cours des dernieres décennies liée a de multiples facteurs dont le
réchauffement climatique, I'amélioration de la qualité de I'eau et I'expansion des
espeéces non indigenes (Daufresne et Boét, 2007;

Poulet et al., 2011; Maire et al., 2019; Santos et al., 2021). Nos résultats
sont en ligne avec ces conclusions et suggeérent, pour le bassin de la Seine,
une progression plus forte des especes non indigénes par rapport aux
espéces indigenes dans les communautés de poissons locales au cours de

FIGURE 5 | Valeurs prédites d'abondance d'individus d'espéces non indigénes (par
m2) (UNE) et proportion d'individus d'espéces non indigénes (B)

en fonction de I'année d'échantillonnage et du bassin versant a partir des modéles présentés dans
Tableau 2. Les prédictions ont été calculées en considérant une densité d'habitants égale a la valeur

moyenne observée dans notre ensemble de données.

les trois derniéres décennies. Cette tendance pourrait s'expliquer par l'arrivée
réguliére de nouvelles espéces et leur propagation par la colonisation
progressive de zones favorables restées inoccupées jusqu'a présent. Mais elle
pourrait aussi résulter de changements environnementaux a long terme (par
exemple, changements hydroclimatiques, changements d'utilisation des terres,
etc.) qui rendraient les riviéres plus favorables a certaines espéces et qui
auraient davantage profité aux espéces non indigénes qu'aux espéeces
indigénes. Sur la base de nos résultats, il n'est pas possible de déterminer la
contribution de ces deux phénomeénes, mais il est probable qu'ils ont agi
conjointement.

Conformément a notre hypothése de départ, nos résultats
suggérent que les sites situés sur les grands fleuves et ceux
fortement exposés aux pressions anthropiques supportent plus de
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FIGURE 6 | Valeurs prédites d'abondance d'individus d'espéeces non indigénes (par
m2) (UNE) et proportion d'individus d'espéces non indigénes (B)

en fonction de I'année d'échantillonnage et de la densité d'habitants des modéles présentés dans
Tableau 2. Les prédictions ont été calculées en considérant un bassin versant égal a la valeur

moyenne observée dans notre ensemble de données.

espéces de poissons et ont également connu une augmentation plus
importante de ces espéces au cours des derniéres décennies. La relation
positive entre les espéces de poissons non indigénes et la taille des rivieres
est un modeéle répandu rencontré a I'échelle mondiale ou continentale
entre les bassins versants et a I'échelle régionale entre les différentes
sections de la riviere (Marchetti et al., 2004; Blanchet et al., 2009; Milardi et
al., 2019). Deux hypotheses sont généralement avancées pour expliquer
cette relation positive. La premiére considére que lorsque la taille d'un
systeme est plus grande, ses chances d'étre atteint et donc colonisé par
une nouvelle espece augmentent. La seconde hypothése considére que les
zones abritant plus d'espéces indigénes offrent de meilleures conditions
écologiques et des ressources plus abondantes - ce qui est le cas pour les
grands fleuves par rapport aux plus petits - et sont

par conséquent aussi plus favorable a I'établissement d'espéces non
indigenes (Fridley et al., 2007).

Le lien entre I'établissement d'espéces non indigénes et l'intensité des
pressions et des activités humaines est également un modéle largement
reconnu (Meyerson et Mooney, 2007). Concernant plus spécifiquement les
poissons d'eau douce, cette situation a conduit a utiliser des espéces non
indigénes comme indicateur de la santé et de I'intégrité des riviéres et des
lacs, car leur présence peut a la fois fournir un symptome d'altération
anthropique et devenir une source de perturbation pour les écosystemes (
Kennard et al., 2005). La plus grande incidence d'espéces non indigénes
dans les écosystémes fortement touchés par 'homme peut d'abord
s'expliquer par les densités et les activités humaines plus élevées qui
augmentent logiquement la probabilité de transfert de nouvelles espéces
soit par introduction directe, soit en facilitant le transport et la diffusion de
propagules biologiques. Elle s'explique aussi par |'affaiblissement des
écosystemes anthropisés et de leurs communautés biologiques qui
deviennent alors moins résistantes a la colonisation de nouvelles espéces.
De plus, en ce qui concerne les écosystémes d'eau douce en particulier,
I'impact humain entraine fréquemment une eutrophisation, ce qui semble
favoriser I'établissement d'espéces non indigenes tolérantes (Errant, 2010).
La densité de population que nous avons retenue dans nos analyses est un
indicateur global et trés grossier des pressions humaines, étroitement lié
aux enjeux d'urbanisation. Par conséquent, il ne tient probablement pas
compte de certaines pressions telles que la pollution agricole diffuse, qui
peut étre particulierement intense dans certaines parties peu habitées du
bassin. De plus, la densité de la population humaine a elle seule ne permet
pas d'identifier quel type d'activités ou d'installations pourrait étre
particulierement impliqué dans I'établissement de poissons non indigénes.
De nombreuses études ont souligné le réle déterminant de la navigation
et de ses infrastructures associées dans l'arrivée et la diffusion d'espéces
d'eau douce non indigenes (Copp et al., 2005). Les étangs et les retenues
apparaissent également comme des habitats clés pour la naturalisation de
certaines espéces susceptibles de coloniser par la suite le réseau
hydrographique (Havel et al., 2005; Clavero et Hermoso, 2011). Ces
mécanismes sont certainement a I'ceuvre dans le bassin de la Seine et leur
contribution relative mérite d'étre approfondie.

Points de vue

Nos résultats indiquent clairement que dans le bassin de la Seine,
I'implantation d'especes non indigénes a eu tendance a se renforcer et
méme a s'accélérer tant a I'échelle de I'ensemble du bassin au cours du
dernier millénaire. Considérant que la propagation des espéces non
indigenes est favorisée par la mondialisation de la circulation des
personnes et des marchandises et par 'artificialisation des écosystemes, il
est fort probable que I'arrivée de nouvelles espéeces de poissons dans le
bassin de la Seine se poursuive a un rythme soutenu, au moins pour les
décennies a venir. En Europe, on assiste actuellement a un processus de
propagation des espéces aquatiques d'est en ouest du continent favorisé
par la mise en place progressive de liaisons entre les grands bassins
hydrographiques jusque-la isolés (Copp et al., 2005). Dans ce contexte,
plusieurs espéces de poissons ont déja atteint le bassin de la Seine,
certaines trés récemment. D'autres, commeRomanogobio belingi, Ballerus
sapa, Ponticola kessleri, ou Neogobius uviatilis, sont désormais présents
sur les bassins voisins du Rhin ou de la Meuse (Keith et al., 2020) et
pourrait coloniser la Seine dans un proche
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futur. Le dormeur de I'Amour Perccottus gleniien pleine phase d'expansion
en Europe de I'Est et centrale pourrait également arriver assez rapidement
(Reshetnikov, 2010).

Depuis la premiére moitié du XXe siécle, la réglementation francaise a
été progressivement renforcée pour restreindre voire empécher les
introductions directes d'espéces non indigénes dans les cours d'eau. Nos
résultats montrent que ces systemes de régulation n'ont pas suffi a
ralentir I'arrivée de nouvelles espéces dans le bassin de la Seine.
Néanmoins, on peut supposer que sans leur mise en ceuvre, le nombre
d'espéces non indigenes serait actuellement beaucoup plus élevé. Par
ailleurs, il convient de noter que l'introduction d'espéces non indigénes est
toujours possible dans des plans d'eau fermés d'ou elles peuvent
s'échapper et atteindre le réseau hydrographique. Cette préoccupation
devient d'autant plus critique que le commerce d'espéeces ornementales
(pour les aquariums et les bassins de jardin) se développe (Evers et al.,
2019).

Les résultats obtenus au niveau des communautés de poissons
locales au cours des trois derniéres décennies ajoutent une nuance a
la vision globale du bassin de I'étendue de I'établissement d'espéces
non indigénes, avec des implications sur la gestion. Le Iéger déclin de
I'établissement d'espéeces non indigénes dans les communautés de
poissons ces derniéres années souléve des questions. Est-ce un
résultat encourageant des mesures réglementaires et de gestion déja
en place, ou est-ce simplement le résultat de fluctuations naturelles
dans une tendance générale a la hausse ? L'arrivée récente ou
probable de plusieurs espéces a fort potentiel invasif, évoquée plus
haut, conduirait plutot a étayer la seconde hypothese. Les grandes
rivieres et les sites soumis a de fortes pressions anthropiques abritent
davantage d'espéces non indigenes et ont connu les augmentations
les plus importantes. Ces milieux devraient donc mériter une
attention particuliére afin de limiter leur réle potentiel de source
d'especes non indigénes, contribuant a leur expansion plus large
dans le réseau hydrographique. Nos résultats suggerent également
que la réduction des pressions anthropiques spécifiques pourrait
aider a atténuer I'établissement d'espéces non indigénes. Cependant,
le proxy que nous avons utilisé pour décrire le niveau de pression est
trop grossier pour identifier précisément les pressions et les activités
humaines qui constitueraient les meilleurs moteurs. La diminution au
cours des trois derniéres décennies de l'importance des espéeces non
indigénes dans les petits cours d'eau est une observation notable
suggérant que leur progression n'est pas une tendance absolument
inexorable, du moins a I'échelle locale. Notre analyse n'a pas permis
de déterminer les facteurs responsables de cette diminution.

Le changement climatique en cours est susceptible d'affecter profondément
la dynamique de distribution et de colonisation des espéces non indigénes dans
le bassin (Rahel et Olden, 2008). Le réchauffement de la température de I'eau
devrait aecter négativement les quelques especes non indigenes d'eau froide,
mais pour de nombreuses especes non indigénes d'eau chaude, ces nouvelles
conditions devraient entrainer une croissance de la population et une
propagation spatiale, en particulier vers I'amont (Carosi et al., 2021). Dans ce
contexte, les grands fleuves trés anthropisés qui constituent des réservoirs
d'espéces allochtones pourraient jouer un réle déterminant dans cette
dynamique de colonisation. A long terme, le changement climatique pourrait
également entrainer de nouvelles conditions écologiques qui deviendraient
favorables a des espéces qui ne sont pas encore en mesure de s'établir dans la

région. Enfin, des conditions plus chaudes et plus séches

pourraient encourager la construction d'infrastructures telles que des barrages
ou des réservoirs pour assurer l'approvisionnement en eau et l'irrigation, qui
constituent potentiellement des points chauds pour le développement d'especes

invasives (Havel et al., 2005).
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