	Summary
The European eel Anguilla anguilla (L.) is found and

exploited in fresh, brackish and coastal waters in almost

all of Europe and along the Mediterranean coasts of Africa

and Asia. The life cycle has still not been completely

resolved, but current evidence supports the view that

recruiting eel to continental waters originate from a single

spawning stock in the Atlantic Ocean. The continental

stock supports small-scale fisheries in rural areas all over

the continent, and provides main incomes for over 25,000

people.

In the past decades, the eel population has declined by

nearly an order of magnitude per generation. A range of

hypotheses has been suggested, including anthropogenic

and natural causes, operating during either the continental

or the oceanic part of the life cycle. Since the dynamics

of the population are virtually unknown, the actual causes

have not been identified. Within the continental life

stages, the population is fragmented over a multitude of

small-scaled inland water bodies, and assessments of the

local stocks have been accomplished in only a fraction of

the overall distribution.

The aim of this thesis is to analyse the dynamics of the

population of the European eel, with reference to the

decline in abundance observed in the past decades.

Nearly all research on population dynamics had been limited

to short temporal scales within a spatially restricted

area, while the observed decline now points to prolonged

processes operating over almost the entire population.

The main challenge therefore is to widen the scope of the

analysis, by relaxing the temporal and spatial constraints,

in meta-analyses (spatial aspects) and analyses of historical

data sets (temporal aspects).

	The first section of this thesis (chapters 2, 3, and 4)

addresses the spatial distribution and the continental

scale of the population. The second section (chapters 5, 6,

and 7) addresses decadal time-trends in the population, in

recruitment, continental stock and fishing yield. Finally,

the last section (chapters 9, 10 and 11) synthesises the

information on the status of the population on a large spatial

and temporal scale, and reviews processes documented

in local studies, or hypothesised to occur in the ocean,

potentially explaining the dynamics of the population in

the past decades.

Time series on recruitment, stock abundance and fishing

yield indicate, that mortality during the continental

phase increased over the second half of the 20th century,

which must have affected spawning stock size. Which of

the hypothesized continental processes induced this

increase in mortality, remains unclear, since all of them

mismatch the observed trends in time, and for none of

them detailed information has been collected over an adequate

space and time. For the oceanic life stages, comprehensive

analysis of the reproductive success in relation to

spawning stock size and to the NAO index of ocean climate,

refutes potential effects of ocean climate. The relation

between the observed recruitment trend and tentative

estimates of spawning stock indicates that reproductive

success is strongly reduced at low stock size (depensation).

Review of depensatory processes known from

other species identifies disruption of social mating systems

at low stock abundance as the most plausible depensatory

mechanism, which may be exacerbated by the temporal

subdivision of the stock among spawners originating

from different locations on the continent. Because of

the continued downward trend in recruitment, a further

decline of the stock is anticipated. Therefore, opportunities

for restoration of the stock to levels at which depensation

is unlikely to occur, will soon fade away.


	Résumé

L’anguille européenne Anguilla anguilla (L.) est répartie et

exploitée en eaux douces, saumâtres et côtières dans

presque tous les pays de l’Europe et le long des côtes

méditerranéennes de l’Afrique et de l’Asie. Le cycle de vie

n’est pas complètement connu, mais les preuves disponibles

indiquent que les anguilles pénétrant les eaux continentales

sont dérivées de seulement un stock des géniteurs

dans l’Océan Atlantique. Le stock continental est

exploité par des pêches rurales, distribuées sur tout le

continent, qui fournissent les revenus principaux à plus

de 25000 personnes.

Dans les décennies passées, la population d’anguille a

diminué presque d’un ordre de grandeur par génération.

Une gamme d’hypothèses a été suggérée, y compris des

causes anthropogènes et naturelles, agissant sur le continent

ou dans l’océan. Puisque la dynamique de la population

est pratiquement inconnue, les causes réelles n’ont

pas été identifiées. Sur le continent, la population est fragmentée

en petits plans d’eau, très nombreux, et les évaluations

des stocks locaux ont été accomplies dans seulement

une petite fraction de la distribution globale.

L’objectif de cette thèse est d’analyser la dynamique

de la population de l’anguille, en lien avec le déclin d’abondance

observé dans les décennies passées. Presque

toute la recherche sur la dynamique de population avait

été limitée aux échelles temporelles courtes, et dans un

secteur d’espace restreint, alors que le déclin observé suggère

maintenant des processus prolongés agissant sur

presque toute la population. Le défi principal est donc

d’élargir l’échelle d’analyse, en assouplissant les contraintes

temporelles et spatiales, dans les méta-analyses

(aspects spatiaux) et les analyses des données historiques

(aspects temporels).


	La première section de cette thèse (chapitres 2, 3, et 4)

examine la distribution spatiale et l’échelle continentale

de la population. La deuxième section (les chapitres 5, 6,

et 7) concerne les tendances décennales de la population,

dans le recrutement, le stock continental et le rendement

de pêche. En conclusion, la dernière section (chapitres 9,

10 et 11) synthétise l’information sur la population sur

une grande échelle spatiale et temporelle, et considère des

processus documentés dans des études locales, ou présumés

dans l’océan, expliquant potentiellement la dynamique

de la population dans les décennies passées.

Les séries chronologiques sur le recrutement, l’abondance

du stock et le rendement de pêche indiquent que la

mortalité pendant la phase continentale a augmenté en

deuxième moitié du 20ième siècle, ce qui doit aussi avoir

affecté le stock des géniteurs. Il n’est pas clair quels processus

continentaux présumés induisent cette augmentation

de la mortalité, puisqu’aucun ne correspond aux tendances

temporelles de la population et qu’il manque d’information

détaillée dans le temps et l’espace sur ces processus.

Pour les étapes océaniques de la vie, l’analyse du

succès reproducteur par rapport au stock des géniteurs et

par rapport au climat océanique, tel qu’indexé par le

NAO, réfute des effets potentiels du climat océanique. La

relation entre le recrutement observé et les évaluations

expérimentales de stock des géniteurs indique que le succès

reproducteur est fortement réduit à faible abondance

(dépensation). L’examen des processus dépensatoires

connus chez d’autres espèces identifient la rupture des

systèmes sociaux à faible abondance comme mécanisme

dépensatoire le plus plausible, qui peut être aggravé par

la subdivision temporelle des stocks provenant de différents

endroits sur le continent. En raison de l’évolution à

la baisse continue dans le recrutement, un autre déclin

des stocks est prévu. Par conséquent, les occasions pour

restaurer le stock à des niveaux où la dépensation est peu

probable disparaîtront rapidement.



	Samenvatting
De Europese aal of paling Anguilla anguilla (L.) komt voor

in zoete en brakke wateren en langs de kusten van bijna

alle landen in Europa, en langs de Middellandse Zee

kusten van Afrika en Azië. De levenscyclus is nog steeds

niet geheel bekend, maar bestaande kennis is in overeenstemming

met het idee dat jonge aal afkomstig is van een

enkele paaistand in de Atlantische Oceaan. In landelijke

gebieden in het gehele verspreidingsgebied komt een

kleinschalige visserij op de aal voor. De aal draagt daarmee

in belangrijke mate bij aan de broodwinning van

meer dan 25000 mensen.

In de afgelopen decennia is de stand van de aal

drastisch verminderd, met nagenoeg een factor tien per

generatie. Een aantal mogelijke verklaringen voor deze

achteruitgang is gesuggereerd, waaronder anthropogene

en natuurlijke processen, aangrijpend op ofwel de continentale

dan wel de oceanische levensfases. Omdat de

populatie-dynamica van de aal tot op heden nog vrijwel

onbekend is, is de werkelijke oorzaak van de achteruitgang

nog onduidelijk. De continentale levensstadia

komen zeer verspreid voor, in doorgaans zeer kleinschalige

binnenwateren, en bestandschattingen zijn beperkt

gebleven tot een zeer klein deel van deze vele wateren.

De doelstelling van dit proefschrift is een analyse te

geven van de dynamica van de Europese aal-populatie,

met name vanwege de achteruitgang van het bestand in

de afgelopen decennia. Tot op heden was onderzoek van

de dynamica beperkt gebleven tot kortlopende studies, in

begrensde gebieden. De recente ontwikkelingen wijzen

echter op een langdurige verandering, die plaats vindt in

vrijwel het gehele verspreidingsgebied. De uitdaging is

om nu de bestaande ruimtelijke en temporele grenzen van

het onderzoek te overstijgen, in meta-analyses (ruimtelijke

aspecten) en de analyse van historische gegevens

(temporele aspecten).

In de eerste sectie van dit proefschrift (hoofdstukken

2, 3, en 4) wordt de verspreiding van de populatie geanalyseerd,

op de continentale schaal. De tweede sectie

(hoofdstukken 5, 6, en 7) gaat in op historische ontwikkelingen

gedurende de afgelopen decennia: in de intrek van

jonge aal, in de abundantie van het continentale bestand

en in de opbrengsten van de visserij. 

	De laatste sectie tenslotte (hoofdstukken 9, 10 en 11) geeft een synthese van de informatie over de toestand van de populatie, op een grotere ruimtelijke en temporele schaal, teneinde een analyse te kunnen maken van de processen, die in lokale studies zijn aangetoond of waarvan wordt aangenomen dat ze optreden in de oceaan, welke de opgetreden vermindering van de populatie kunnen verklaren.

Tijdreeksen van de intrek van jonge aal, van de abundantie

van het bestand en van de opbrengsten van de visserij

tonen, dat de sterfte in de continentale levensfase

gedurende de tweede helft van de 20e eeuw is toegenomen.

Deze toegenomen sterfte moet ook consequenties

hebben gehad voor de omvang van de paaistand. Welke

van de geopperde hypotheses deze toegenomen sterfte

uiteindelijk verklaart blijft onduidelijk, omdat geen van

de genoemde processen in de tijd overeenkomt met de

waargenomen achteruitgang, en historische metingen

onvoldoende detail (in ruimte en tijd) geven voor een

meer gedegen analyse. Een integrale analyse van de veranderingen

in het voortplantingssucces in relatie tot enerzijds

de omvang van de paaistand, en anderzijds de NAO

klimaats-index voor de sterkte van de Warme Golfstroom,

toont dat klimaatsverandering onvoldoende verklaring

geeft voor de waargenomen afname van de intrek van

jonge aal. De relatie tussen enerzijds de waargenomen

ontwikkeling in de intrek van jonge aal en anderzijds een

(speculatieve) schatting van de omvang van de paaistand,

toont dat het voortplantingssucces bij lage paaistand sterk

lijkt af te nemen (depensatie). Van andere vissoorten zijn

verschillende depensatoire processen bekend. Projectie

van die processen op de ontwikkelingen bij de aal, wijst

mislukking van sociaal paaigedrag bij geringe paaistand

als meest waarschijnlijke verklaring aan. Dit is mogelijk

nog versterkt door te grote verschillen in de aankomsttijd

van paaiers op de (onbekende) paaiplaats, afkomstig uit

het wijde verspreidingsgebied.

De intrek van jonge aal is de meest recente jaren

opnieuw verminderd. Een verdere afname van de (paai)-

stand in de nabije toekomst is daarom onvermijdelijk.

Mogelijkheden voor een succesvol herstel van de aalpopulatie,

tot een niveau waarbij geen depensatie meer

optreedt, zullen daardoor binnenkort verloren gaan.


