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Avant-propos

Figure 1: A) Fluctuations millénaires de la
sardine du pacifique et de l’anchois du nord,
repris de Baumgartner et al. (1992). B) Cap-
tures de thon rouge pour trois madragues si-
ciliennes, Formica, Favignana et Bonagia (voir
Ravier & Fromentin 2001; 2004)

Quels que soient l’espèce, le lieu,
l’échelle spatiale ou temporelle d’obser-
vation, l’abondance des poissons fluctue.
S’il est bien établi que l’exploitation
tient un rôle clé dans les fluctua-
tions des stocks d’intérêt commercial
(p. ex. Hutchings 1996; Anderson
et al. 2008), les données historiques
d’abondance montrent des fluctuations
à court et long-terme lors de périodes
pré-industrielles pendant lesquelles l’in-
fluence du prélèvement par la pêche était
certainement bien moindre que durant
le XXème siècle (O’Connell & Tunnicliffe
2001). Par exemple les stocks de pe-
tits pélagiques du pacifique (au large de
la Californie) décrivent des fluctuations
sur plusieurs décades, si bien que 60
ans d’estimations annuelles de biomasse
ne permettent d’en décrire qu’une seule
oscillation (Fig. 1A). Le taux de dé-
position d’écailles de ces petits pélag-
iques dans les sédiments de la Baie de
Santa-Barbara, a permis de reconstru-
ire des séries temporelles d’abondance
des stocks de sardine du Pacifique et
d’anchois du Nord couvrant les deux
derniers millénaires (Soutar 1967; Baum-
gartner et al. 1992). Ces séries montrent
que, même en l’absence de pêche in-
tensive, l’abondance de ces stocks varie
dans des proportions très importantes à
court-terme mais aussi à long-terme (Fig. 1A). Autre lieu, autre espèce, la pêche du
thon rouge (Thunnus thynnus) en Méditerranée est une activité historiquement lucra-
tive qui a donné lieu à un enregistrement minutieux de la quantité de captures et des
recettes (Doumenge 1998). La pêche traditionnelle du thon rouge a été réalisée du-
rant des siècles par les pêcheurs siciliens avec la même technique, la madrague, qui
consite en des filets fixés perpendiculairement à la côte stoppant les thons migrateurs
et les guidant jusqu’à une chambre sans issue où ils sont pêchés. Ces enregistrements
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historiques de captures ajoutés à des données issues de différentes archives, ont per-
mis de reconstruire des séries temporelles de l’abondance relative de cette espèce
remontant au XVIIème siècle (Ravier & Fromentin 2001). Bien que couvrant une péri-
ode temporelle plus restreinte que celle des séries de petits pélagiques du Pacifique,
ces séries temporelles à la résolution annuelle exhibent des fluctuations importantes
à l’échelle du siècle, mais aussi à l’échelle de la décennie (Fig. 1B). Les fluctuations
à différentes échelles temporelles de l’abondance des stocks n’ont cependant pas des
caractéristiques uniformes. Comme Caddy & Gulland (1983) le décrivent les carac-
téristiques de la variabilité des stocks sont très diverses mais les sources invoquées
en sont restreintes : «an examination of landing trends reveals four basic patterns: steady,
cyclic, irregular and spasmodic. It is not claimed that the boundaries between these groups
are exact»... «the causes of variation fall under two heads; fluctuations in the marine environ-
ment and variations in fishing intensity».

En sus de l’intérêt de la question scientifique, comprendre l’origine de la variabil-
ité des populations a de fortes implications en termes de gestion. La recherche de
l’optimisation du prélèvement et de la pérennisation de l’exploitation des ressources
naturelles implique en effet la prévision de l’état de la ressource, qui nécessite d’iden-
tifier les causes des variations ainsi que les processus impliqués. Évaluer les effets du
prélèvement sur l’état de la ressource ainsi que la capacité de cette dernière à répon-
dre aux variations environnementales sont des préoccupations majeures en écologie
des pêches depuis plus d’un siècle. Comme Charles Elton (1900-1991) le déclara,
l’étude de la cyclicité et des fluctuations des populations est une pierre angulaire de
l’écologie animale aux applications importantes. Si les effets de l’exploitation ont été
reconnus dès la fin du XIXème siècle et si, sous l’impulsion de Johan Hjort (Hjort 1914;
1926), l’importance du recrutement et des conditions environnementales a été mise
en avant au début du XXème siècle, la détermination des processus impliqués et la
quantification de leur importance relative ont confronté les scientifiques à des prob-
lèmes conceptuels et pratiques importants.

Afin d’étudier l’origine de la variabilité des populations un premier pas réside
dans la définition de l’unité spatiale, de l’échelle, dans laquelle on peut circonscrire la
population ainsi que son environnement caractéristique. Un concept clé en écologie
est le concept d’écosystème, dont une définition simple peut être reprise de Likens
(1992) : «... une unité spatialement explicite de la terre qui inclut au sein de ses limites
tous les organismes et tous les composants de l’environnement abiotique». La nécessité de
la définition de limites est explicite. Si en écologie terrestre il est souvent possible
de déterminer des limites géographiques relativement nettes, comme une forêt, cette
question est beaucoup plus complexe en milieu marin. Même pour un océanographe
différencier deux parties de l’océan est en effet loin d’être une question triviale et
nécessite l’examination conjointe de nombreux paramètres physiques et biologiques.
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La classification, maintenant classique, des provinces de Longhurst (2001) se fonde
par exemple sur un découpage des océans en 4 biomes qui diffèrent en termes de sta-
bilité saisonnière de la colonne d’eau, d’apport de nutriments et d’illumination. Des
profils de données biogéochimiques telles que la distribution de la chlorophylle, la
profondeur de la zone de mélange ou de la zone photique sont prises en compte afin
de diviser ces biomes en 52 provinces. Même si cette approche fournit une structura-
tion environnementale intégrée et pertinente pour l’écologiste marin, la définition
statique des frontières des provinces reste tout de même questionnée.

Figure 2: Échelles spatiales et tem-
porelles de quelques processus physiques
et cas biologiques pour les systèmes ter-
restres (en haut) pour les systèmes pélag-
iques (en bas). Repris de Steele & Hen-
derson (1994).

Cette différence d’appréhension des éco-
systèmes marin et terrestre ne se cantonne
pas à la définition de leurs limites mais
se retrouve aussi dans les processus dy-
namiques privilégiés pour expliquer les fluc-
tuations des populations. Comparant sys-
tèmes marin et terrestre Steele & Hender-
son (1994) ont ainsi noté qu’un écologiste ter-
restre privilégiera les mécanismes de régu-
lation, comme la densité-dépendance due
aux interactions biotiques, à la variabil-
ité environnementale dont l’effet est sou-
vent réduit à une perturbation, un bruit.
L’écologiste marin va lui considérer plus
sérieusement l’importance des processus abi-
otiques à relativement grande échelle comme
le phénomène El Niño, mais aussi de pro-
cessus à méso-échelle comme les tourbil-
lons et à plus petite échelle comme la tur-
bulence. Les dynamiques communautaires
sont plutôt introduites pour expliquer la
modulation de la variabilité induite. Dans
le même effort pour comprendre la com-
plexité des dynamiques écologiques, écol-
ogistes terrestres et marins utilisent néan-
moins des paradigmes différents. Une des
raisons avancées pour expliquer cette dif-
férence d’approche réside dans la superposi-
tion, pour les échelles spatiales autant que temporelles, de la physique de l’océan
avec la biologie alors que le découplage est beaucoup plus accentué dans la plupart
des systèmes atmosphériques et terrestres (Steele 1991; Steele & Henderson 1994).
Les diagrammes temps-espace (Fig. 2) illustrent bien cette séparation des échelles
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physiques et biologiques en milieu terrestre ainsi que leur superposition en milieu
marin (voir aussi Hofmann & Powell 1998). L’océan est effectivement un milieu con-
tinu à forte inertie thermique qui est aussi un espace de diffusion où les dynamiques
des composantes physiques (courants, température), chimiques (nutriments) et bi-
ologiques sont intimement liées. C’est un point de rencontre où de multiples échelles
spatiales et temporelles interagissent (Halley 2005). Les processus océaniques vari-
ent sur une gamme très large d’échelles : temporelles entre la seconde et les siè-
cles, spatiales entre le micromètre et les milliers de kilomètres. Si la représentation
des différentes échelles est discrète elles sont dans la réalité couplées (Werner et al.
2004). Ainsi une modification intervenant à une échelle est généralement couplée
à, pour le moins, une modification à une échelle voisine. Par exemple dans un sys-
tème d’upwelling côtier l’interaction de processus physiques à différentes échelles
peuvent être associés à des augmentations de concentration de production primaire
locales et temporaires, influençant la survie larvaire et in-fine l’abondance d’une co-
horte. Les variables géophysiques peuvent ainsi être influencées par des fluctuations
à très long-terme de phénomènes climatiques de grande échelle, comme illustré par
le petit âge glaciaire correspondant à une période plus froide à l’échelle du globe du-
rant plusieurs siècles. Ces variations peuvent être si lentes qu’elles seront difficiles
à détecter sur des périodes décennales. Si la définition de limites géographiques
physiques est nécessaire pour des raisons pratiques, comme pour la gestion des
stocks, le couplage entre échelles physique et biologique la rend difficile. Ainsi
si l’approche de classification des environnements marins proposée par Longhurst
(2001) est très pertinente car elle considère de façon formelle ce couplage, l’auteur
indique que la stabilité temporelle des frontières géographiques n’est pas assurée et
qu’elles peuvent varier dans le temps à l’échelle de la saison et de l’année, mais aussi
sous l’influence d’évènements climatiques de grande échelle.

Malgré l’importance des variations à basse fréquence (à long-terme) dans l’enviro-
nnement, le modèle de référence utilisé pour représenter les fluctuations environ-
nementales en écologie a été dans une très large mesure le bruit blanc (Halley 1996).
Nommé ainsi par analogie avec le spectre de la lumière blanche, le spectre du bruit
blanc contient un mélange équilibré de basses et de hautes fréquences qui ne rend pas
compte de la dominance de basses fréquences dans de nombreux signaux environ-
nementaux réels, et particulièrement en milieu marin (Steele 1985). Les travaux de
Benoît Mandelbrot sur les fractals (p. ex. Mandelbrot 1983) ont fourni le formalisme
et les bases techniques permettant de prendre en compte l’importance relative de
différentes échelles de variation et de décrire de façon plus réaliste la variabilité en-
vironnementale (Bradbury et al. 1984; Halley et al. 2004). Le paradigme de la couleur
du bruit environnemental utilise l’analogie lumineuse ainsi que le spectre des sig-
naux pour décrire une large diversité de fluctuations environnementales (Vasseur &
Yodzis 2004). La dominance des fluctuations à long terme se traduisant par une plus
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grande probabilité de longues séquences en-dessous (ou au-dessus) de la moyenne, il
a été supposé que le bruit environnemental coloré pouvait laisser une signature dans
la dynamique des espèces marines, par exemple en forçant leurs fluctuations à long-
terme (Steele 1984). De nombreux travaux ont montré par la suite que la couleur du
bruit environnemental avait des implications écologiques importantes, notamment
en termes de dynamique et de probabilité d’extinction des populations (p. ex. Ripa
& Lundberg 1996; Petchey 2000).

La prise en compte explicite de la particularité des échelles de variation tem-
porelle dans les environnements marins peut-elle apporter des éléments pour com-
prendre la variabilité des stocks exploités ? Cette question est examinée dans le
cadre de cette thèse, au travers des interactions entre environnement et facteurs dy-
namiques internes soumis au stress de l’exploitation, problématique aujourd’hui cen-
trale en écologie des pêches (Planque et al. 2008; Perry et al. 2008). On s’efforcera
notamment d’apporter une réponse aux questions initiales de la thèse :

1. Quelles sont les caractéristiques stochastiques des environnements marins ?

2. Comment ces caractéristiques affectent la réponse des stocks ?

3. Comment les traits d’histoire de vie des espèces modulent cette réponse ?

4. Comment la pêche modifie ces interactions ?

Ce manuscrit essaye de présenter une synthèse des travaux et résultats de la thèse,
en insistant sur les aspects non-développés dans les articles. Il présente dans un pre-
mier temps pourquoi la prise en compte du forçage environnemental est importante
pour appréhender les fluctuations des stocks. La seconde partie, plus technique, est
orientée sur la description des fluctuations environnementales et introduit ce qu’est
la couleur du bruit environnemental. Parce que ce travail a aussi été l’occasion d’une
formation méthodologique à l’analyse des séries temporelles on présente l’apport de
techniques du domaine fréquentiel pour décrire la variabilité des séries temporelles
(manuscrits 1 et 2). La troisième partie se focalise sur les implications écologiques
de la couleur du bruit environnemental et notamment ses effets sur la dynamique
des stocks (manuscrit 3). Une quatrième partie documente comment les interactions
précédentes peuvent être perturbées par la pêche et quelles en sont les conséquences
(manuscrit 4). Enfin, une conclusion et une mise en perspective des résultats obtenus
est proposée.
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Chapitre 1

Fluctuations des populations et forçage
environnemental

Comprendre les fluctuations d’abondance des populations par l’analyse de séries
temporelles est un volet de l’écologie qui relève de la gamme des problèmes inverses,
pour lesquels on cherche à obtenir de l’information sur un processus à partir des
tendances observées dans les données (Wood 1997; Jonzén et al. 2002). Déterminer
l’importance relative des processus responsables des fluctuations des populations est
une question clé qui implique le tri entre effets intrinsèques (régulation) et extrin-
sèques (interactions spécifiques) qui peuvent être dus à des facteurs biotiques (traits
d’histoire de vie) et abiotiques (environnement). Un processus clé pour les stocks
de poissons est le recrutement dont la variabilité en intensité détermine l’importance
relative des cohortes, la pêche étant mise à part. Établir les relations entre les con-
ditions environnementales et les processus biologiques, dont la reproduction et le
recrutement, est essentiel pour comprendre la dynamique des stocks au travers de
leurs séries temporelles.

1.1 Fluctuations naturelles: questionnement scientifique

Différentes forces dynamiques. Historiquement ce sont d’abord les questions d’op-
timisation du prélèvement qui ont primé jusqu’au XXème siècle, à partir duquel les
ressources marines n’ont plus été considérées comme inépuisables (Cury & Mis-
erey 2008). Comprendre quels sont les facteurs, y compris l’exploitation, qui af-
fectent l’état de la ressource afin de pouvoir prévoir son évolution est une probléma-
tique centrale de l’écologie animale aux applications importantes (Elton 1924; Elton &
Nicholson 1942). La détermination de l’influence des différentes forces dynamiques
en écologie est néanmoins complexe car contrairement aux dynamiques physiques
largement déterministes et aux dynamiques économiques largement stochastiques,
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les dynamiques écologiques reflètent l’influence conjointe de forces déterministes
(prévisibles) et stochastiques (aléatoires). Elles n’ont pas simplement pour origine
la surimposition d’un bruit environnemental sur une dynamique déterministe mais
sont plutôt issues de l’interaction entre ces deux facteurs (Planque et al. 2008).

Densité dépendance

La densité-dépendance se mani-
feste dans une population lorsqu’un
paramètre biologique est dépendant
de l’abondance de la population ou de
l’un de ses stages.
Les effets négatifs de la densité
dépendance est une rétroaction qui
amortit les fluctuations du système,
par exemple autour d’une densité
maximum ou capacité d’accueil (K).
La compétition et la prédation en
sont des mécanismes connus, dus
à la quantité limitée de ressources
communes (espace, nourriture). À
petite densité l’interaction est faible et
l’effet densité-dépendant aussi (p. ex.
Fromentin et al. 2001).
Le terme et le concept de densité-
dépendance est aujourd’hui discuté,
on lui préférerait le terme de rétroac-
tion négative (Berryman 1999).

Déterminer l’importance des facteurs bio-
tiques (Lotka 1925; Volterra 1926) par rapports
aux facteurs abiotiques a été une question fon-
damentale qui marque aussi une différence
d’approche entre écologie marine et écologie
terrestre (Halley 2005). En écologie terrestre les
facteurs biotiques, comme les interactions de
prédation (p. ex. Holt 1984) ou la compéti-
tion pour la ressource (p. ex. Schoener 1983),
sont des forces dynamiques prépondérantes.
Mais tôt, sous l’impulsion de Hjort (1914; 1926),
l’écologie marine a reconnu l’importance des
conditions physiques et du forçage environ-
nemental sur l’histoire juvénile des individus
ainsi que sur les paramètres démographiques
des populations. Dans ce cadre, la probléma-
tique était alors de séparer les effets du bruit
(échelle temporelle courte, influences stochas-
tiques à haute fréquence) du forçage climatique
(plus longue échelle temporelle, effets à plus
basse fréquence) et des interactions, potentielle-
ment non-linéaires, entre individus de même ou
de différentes espèces (p. ex. Fromentin & Planque 1996; Fromentin et al. 2000; Ot-
tersen & Stenseth 2001). Malgré cet intérêt précoce porté à l’influence des facteurs ex-
trinsèques, dans les années 1950 et 1960 le paradigme de la régulation par des proces-
sus intrinsèques comme la densité-dépendance a pris une place dominante. L’intérêt
scientifique s’est alors porté sur la détermination de l’importance relative des pro-
cessus intraspécifiques par rapport aux interactions interspecifiques à l’échelle de
la communauté (Bjørnstad & Grenfell 2001). Les travaux de Robert May (1976) ont
considérablement influencé cette ligne de recherche en montrant qu’à partir de mod-
èles de population mathématiquement simples, n’impliquant qu’un nombre restreint
d’espèces, il était possible d’obtenir des dynamiques complexes pouvant capturer les
tendances générales des fluctuations. Dans les années 1980 la question de la dimen-
sionnalité des fluctuations a été prolongée par la prise en compte des dynamiques
non-linéaires et du chaos déterministe, donnant un degré supérieur dans la complex-
ité des dynamiques générées par les modèles.
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Stochasticité

Le mot «stochatisque» vient certaine-
ment du terme grecque «stokhastikos»
qui signifie «capable de deviner».
L’utilisation de ce mot dans le sens
de «déterminé aléatoirement» est ap-
paru pour la première fois en 1934 du
mot allemand Stochastik. Chatfield
(2004) définit la stochasticité comme
«un phénomène statistique qui évolue
dans le temps suivant des lois de
probabilité» mais beaucoup d’auteurs
utilisent le terme «processus-aléatoire»
comme un synonyme pour processus
stochastique.

Un peu de stochasticité. Deux fronts de
recherche se sont développés dans les années
1990. Premièrement l’étude des impacts cli-
matiques à grande échelle (p. ex. Hal-
lett et al. 2004), illustrée par un nombre crois-
sant d’études sur le changement climatique, et
deuxièmement les modèles stochastiques non-
linéaires qui combinent les théories de la non-
linéarité déterministe (Pascual & Ellner 2000)
et de la stochasticité linéaire. Les proces-
sus stochastiques interviennent de deux façons.
D’une part la stochasticité démographique est
issue du caractère discret et non-homogène
des populations (somme d’individus), qui in-
duisent des différences aléatoires de survie et
de reproduction entre individus. D’autre part,
la stochasticité environnementale affecte la croissance des populations en rendant
les taux démographiques variables au cours du temps et pouvant entraîner des
phénomènes de régulation (Bjørnstad et al. 1999). Récemment, les études théoriques
ont montré que la stochasticité environnementale peut interagir avec la régulation
déterministe (densité-dépendante), pour donner naissance à des dynamiques qui ne
relèvent pas seulement de la surimposition de bruit à des dynamiques déterministes,
mais qui peuvent être qualitativement différentes (Bjørnstad & Grenfell 2001; Green-
man & Benton 2005b). Dans le cadre du problème inverse proposé par l’analyse
des séries temporelles, synthétiser ces approches devrait permettre de comprendre
comment les fluctuations de population sont créées à partir des interactions entre la
stochasticité environnementale, le forçage climatique et les dynamiques non-linéaires
(Fromentin et al. 2000; 2001; Bjørnstad et al. 2004).

Pour les stocks de pêche. Les stocks de pêche varient de façon importante en abon-
dance et sur une large gamme d’échelles temporelles, à haute et basse fréquences
(Cushing & Dickson 1976; Fromentin et al. 2000). Pendant longtemps, les ressources
marines ont été considérées comme inépuisables et les variations d’abondance prin-
cipalement imputées à des changements migratoires. Au début du XXème siècle, les
travaux du biologiste des pêches norvégien Johan Hjort (1869-1948) menèrent à un
changement de paradigme sur l’origine des variations d’abondance des populations



Chap.I Fluctuations des populations et forçage environnemental 16

de poissons1. Hjort remarqua l’importance de la structure en classes d’âge des pop-
ulations de poissons, les cohortes, dont l’abondance est dans une très large mesure
déterminée par l’histoire juvénile des individus (Hjort 1914). Cette conception mena
à considérer par la suite la variabilité du recrutement et la capacité reproductrice
comme un point central de la détermination des variations d’abondance des stocks
(Kendall & Duker 1998). À cette même époque, en 1909, Bjørn Helland-Nansen et
Fritdjof Nansen (connu pour ses expéditions arctiques) écrivent à propos des rela-
tions entre environnement et populations de poissons (Ottersen et al. 2004) :

«It is expected that variations in the physical conditions of the sea have a great influence
upon the biological conditions of the various species of fishes living in the sea, and it might
therefore also be expected that such variations are the primary cause of the great and hitherto
unaccountable fluctuations in the fisheries.» (Helland-Nansen and Nansen 1909).

Aujourd’hui il est largement accepté que l’exploitation est un facteur essentiel
dans la détermination des fluctuations des stocks exploités. Si elle est souvent as-
sociée aux fluctuations à long-terme des stocks (p. ex. à leur tendance à la décrois-
sance), les variations à plus court-terme sont elles souvent associées aux interactions
intra- et inter-spécifiques mais surtout à la variabilité des conditions environnemen-
tales, qui affecte directement des processus biologiques tels que la reproduction ou
la croissance (Drinkwater 2005). Les exemples des fluctuations historiques des stocks
de petits (Baumgartner et al. 1992) et de grands pélagiques (Ravier & Fromentin
2001) à court- et long-terme, montrent cependant que la pêche n’est pas le facteur
exclusif générant les tendances dans les stocks. Aujourd’hui les exemples se sont
accumulés pour montrer que les fluctuations à moyen et long-terme des conditions
climatiques pouvaient souvent être associées aux variations d’abondance des popu-
lations marines (p. ex. Fromentin & Planque 1996), mettant en avant le rôle déter-
minant des conditions environnementales au travers de processus biologiques clé
affectant le renouvellement des populations (p. ex. Planque & Frédou 1999). Ainsi
depuis le début du XXème siècle, l’écologie des pêches s’est focalisée sur le problème
de la prédiction de la production du nombre de juvéniles qui formeront le recrute-
ment, c’est à dire le nombre d’individus survivant jusqu’à un âge donné, atteignant
la maturité sexuelle ou devenant disponibles pour la pêche (Hilborn & Walters 2003).
Les causes environnementales des variations de croissance, de survie et de reproduc-
tion des poissons est donc un question centrale car déterminante pour la variabilité
interannuelle observée dans le recrutement (Hjort 1914; Fromentin & Restrepo 2001).

1Il y a cependant des exemples historiques très clairvoyants comme celui du père Jean-Baptiste La-
bat (1663-1738) qui dans les mémoires de ses voyages aux caraïbes fait le lien entre chute d’abondance,
capacité reproductrice des tortues et exploitation humaine, en arguant que les populations de
tortues se renouvellent trop lentement pour pouvoir supporter la pêche intensive sans grande perte
d’abondance (Labat 1722).
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1.2 Forçage environnemental, déclencheur naturel de fluc-
tuations

Les fluctuations naturelles dans les écosystèmes marins sont issus d’une combinaison
entre les interactions communautaires (processus biotiques) et l’influence des vari-
ations dans l’environnement physique (processus abiotiques) (Werner et al. 2004).
Comme cela a déjà été remarqué, en écologie terrestre les processus biotiques ti-
ennent une place centrale. En écologie marine ce sont plutôt les facteurs environ-
nementaux qui sont favorisés, qu’ils soient explorés sur des variables locales comme
la température ou depuis les années 1990 sur des indices climatiques à plus grande
échelle comme l’ oscillation Atlantique Nord (Hurrell 1995). Néanmoins, la multi-
plicité des échelles auxquelles fluctuent les variables environnementales et la réponse
potentiellement complexe des stocks (non-linéarité), se traduit souvent par une dif-
ficulté à établir de façon claire les liens entre les changements dans l’environnement
physique et la réponse des stocks. Tout effet environnemental est en premier lieu
ressenti à l’échelle du métabolisme, régulé par des réactions chimiques dépendantes
de l’activité enzymatique. Parce qu’elle régule l’activité enzymatique et que les pois-
sons sont très généralement ectothermes, la température du milieu physique est un
paramètre important pour de nombreux processus biologiques. À l’échelle de l’indi-
vidu, les variations des conditions environnementales affectent des paramètres dé-
mographiques cruciaux comme la vitesse de la croissance, la maturation sexuelle ou
la survie larvaire. À l’échelle de la communauté, les effets des conditions environ-
nementales peuvent se traduire par la modification des relations trophiques et des
trajectoires migratoires ou encore des changements de distribution spatiale. In fine
les conditions environnementales peuvent avoir une répercussion sur l’efficacité de
la pêche au travers de changements de capturabilité et de disponibilité.

Modification de la croissance. Les poissons ne possèdent pas de régulation interne
de la température, ce sont des ectothermes. Les réactions métaboliques étant régulées
par des enzymes dont l’activité est dépendante de la température, elle est de ce fait
la variable environnementale la plus étudiée. La croissance des individus n’échappe
pas à cette règle car tous les processus biologiques liés à la nutrition comme la re-
cherche et la prise alimentaire, la digestion, l’assimilation des nutriments et l’excrétion
sont affectés par la température (p. ex. Tort et al. 2004). Mais l’effet de la température
peut aussi être indirect au travers de changements dans l’abondance de la nourriture,
dans la longueur de la période de nutrition, dans distribution des proies, prédateurs
et compétiteurs. L’effet de la température sur la croissance est particulièrement clair
et important dans le cas de la morue (Gadus morhua).
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Figure 1.1: Relation entre le coefficient
de croissance de von Bertalanffy (K) et
la température de surface moyenne pour
19 stocks de morue (Gadus morhua) de
l’Atlantique.

La représentation de la vitesse de croissance
somatique (coefficient de von Bertalanffy) en
fonction de la température moyenne (Fig. 1.1)
montre clairement que les stocks dans les
zones où la température moyenne est la plus
basse (p. ex. stocks arctiques) présentent
la croissance la plus lente alors que dans
les zones plus chaudes (p. ex. mer cel-
tique) la croisance est nettement plus rapide
(voir aussi Brander 1995). La croissance
de la morue est aussi affectée à plus petite
échelle temporelle par la température qui est
reliée pour beaucoup de stocks aux varia-
tions inter-annuelles de croissance (Brander
1995; de Càrdenas 1996). La croissance des
larves est aussi une fonction de la tempéra-
ture et les taux de croissance les plus grands
sont obtenus pour des températures com-
prises entre 10°C et 15°C. L’effet de la tem-
pérature sur la croissance est cependant affecté par la taille (et l’âge) des individus, les
plus grands ayant une croissance plus rapide pour des températures moins élevées
(Björnsson & Steinarsson 2002) à cause de changements dans le mode de nutrition
(McKenzie 1938; Drinkwater 2005). Enfin la disponibilité en nourriture module aussi
cet effet, la température augmentant la croissance dans des conditions non-limitantes,
mais la réduisant dans le cas inverse (Ottersen et al. 2004).

Reproduction et recrutement: changements d’abondance. Depuis les travaux de
Hjort (1914; 1926) les différences d’intensité dans le recrutement sont considérées
comme un facteur principal des variations d’abondance des stocks (Kendall & Duker
1998). La détermination du nombre d’individus d’une jeune cohorte survivant suff-
isamment longtemps pour entrer dans le segment exploité de la population, le re-
crutement, est ainsi la question numéro un de l’écologie des pêches depuis le début
du XXème siècle (Ottersen et al. 2004). Si l’intensité du recrutement est affectée par la
pêche (réduction et troncation de la biomasse féconde) et les interactions biotiques
(prédation, cannibalisme, compétition), sa variabilité est dans une large mesure at-
tribuée aux changements dans les conditions environnementales et principalement
au travers de la température et de la disponibilité en nourriture affectant le développe-
ment et la survie lors du stage larvaire (Hjort 1914; Fromentin & Restrepo 2001). Par
exemple, les fluctuations à long-terme de la biomasse féconde du stock Norvégien
des harengs (Clupea harengus) reproducteurs de printemps semblent être dues à la
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Figure 1.2: Relation entre l’âge auquel 50% du stock atteint la maturité et la tempéra-
ture de surface moyenne, pour les stocks Atlantique de morue (Gadus morhua) et d’églefin
(Melanogrammus aeglefinus).

variation de la survie des recrues, et corrélée aux variations à long-terme de la tem-
pérature annuelle moyenne des masses d’eau Atlantique pénétrant dans la mer de
Barents (Toresen & Oestvedt 2000). De telles associations entre les fluctuations à long-
terme de l’environnement et du recrutement ont aussi été relevées pour d’autres es-
pèces comme le thon germon (Thunnus alalunga), pour lequel le recrutement dépend
des conditions climatiques du nord Atlantique (Santiago 1997; Marsac 1999).

La température affecte la maturité sexuelle au travers du métabolisme, le dévelop-
pement des gonades étant plus rapide dans des conditions plus chaudes alors qu’une
température plus froide ralentit le développement des gonades et repousse la ponte.
La relation entre l’âge à maturité et la température de surface pour les stocks de
morue et d’églefin en donnent un exemple clair (Fig. 1.2). Les stocks de morue situés
dans les zones les plus froides (p. ex. Labrador/Newfoundland) peuvent atteindre
la maturité sexuelle après l’âge de 6 ans alors que ceux situés dans les zones plus
chaudes maturent entre 1 et 2 ans (p. ex. mer Celtique). D’après Drinkwater (2005)
l’âge à maturité des stocks de morue décroît d’un an pour 2°C d’augmentation de
température, ce qui est confirmé par nos données (Fig. 1.2). La température peut
affecter la date de ponte de la morue en affectant la vitesse de développement des
gonades mais aussi provoquer des délais dans les périodes de migrations reproduc-
trices (Hutchings & Myers 1994). Elle affecte aussi la taille des oeufs et des larves ainsi
que le temps d’incubation, plus long en eau froide, rendant les oeufs plus vulnérables
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à la prédation (Miller et al. 1995). Pour les stocks de morue, les différences d’intensité
du recrutement sont bien reliées aux variations de température mais l’effet n’en est
pas univoque (Sætersdal & Loeng 1987). Le signe de la relation entre la température
et le recrutement des stocks de morue varie entre les stocks et les zones, étant plutôt
positive pour les stocks d’eau froide la relation devient négative pour les stocks d’eau
chaude, alors que les stocks dans les températures de transition ne montrent pas de
relation claire avec la température (Planque & Frédou 1999).

Cependant contrairement à la croissance, le recrutement est un processus qui n’est
pas simplement tributaire de l’abondance des oeufs et des processus métaboliques
individuels liés à la température. L’intensité du recrutement (succès reproductif net)
est modulé par les conditions spatio-temporelles qui vont influencer la survie des
oeufs et des larves, qui sont des stades sensibles aux conditions environnementales
(Myers et al. 1993). La diversité des échelles et des processus impliqués rend difficile
la proposition d’un mécanisme simple et général pour expliquer la variabilité du re-
crutement mais néanmoins, les conditions de nutrition lors du stade larvaire sont
identifiées comme déterminantes (Fromentin & Restrepo 2001). Hjort (1914) pro-
posa que la survie des oeufs et des larves est affectée par (i) des changement dans
la disponibilité de la nourriture planctonique pour les larves et par (ii) l’influence du
vent et des courants sur la dérive des oeufs et des larves, loin des zones riches en
plancton. À grande échelle, la direction et à l’intensité du vent modifient les condi-
tions de turbulence, les courants de surface ainsi que la stratification de la colonne
d’eau, ce qui peut induire des variations de concentration du bloom saisonnier de
plancton (Lasker 1975; Cury & Roy 1989) et le désynchroniser d’avec l’apparition
des larves («match-mismatch hypothesis», Cushing 1990). À plus petite échelle les
changements de turbulence dus au stress du vent affectent la probabilité de rencon-
tre entre nourriture planctonique et larves (Ottersen & Sundby 1995; Sundby et al.
1994). Les oeufs et les larves sont aussi largement passifs et peuvent être transportés
sous l’effet des courants et du vent (Drinkwater et al. 2000), mais aussi par des struc-
tures océanographiques méso-échelle comme les tourbillons du Gulf-Stream (Myers
& Drinkwater 1989), jusqu’à des sites aux conditions défavorables réduisant la survie
ou empêchant le retour au stock d’origine (Sinclair 1988). Les mécanismes décrits
précédemment illustrent l’importante liaison dans le temps et l’espace des processus
qui déterminent le recrutement, soulignant l’intérêt explicatif des cadres de travail
intégrant les dimensions spatiale et temporelle (Cury et al. 2008).

Un cadre explicatif intégré a été développé dans l’étude du mécanisme de recrute-
ment des stocks de petits pélagiques côtiers (sardine, anchois). Ces stocks sont très
mobiles, ont une nourriture basée sur le plancton, une croissance plutôt rapide et
une courte espérance de vie. Ces caractéristiques rendent ces espèces très sensibles
au forçage environnemental auquel leur réponse peut être à la fois intense et très
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rapide. Dans les zones d’upwellings côtiers, la détermination des conditions favor-
ables à un recrutement important est relié à de multiples variables environnemen-
tales, dont le vent est un moteur important. C’est notamment le cas pour le stock de
sardine ibérique (Sardina pilchardus), qui est affecté par l’intensité de l’upwelling dont
l’activité est liée aux conditions de vent (Guisande et al. 2001). Dans de tels systèmes,
la disponibilité en nourriture ainsi que la turbulence sont soumis à l’intensité du vent
qui active le mélange dans la colonne d’eau par le biais de la spirale d’Eckman. Ce
mélange affecte la date d’apparition ainsi que la taille du bloom de printemps de phy-
toplancton en activant l’advection des nutriments dans les couches de surface ainsi
qu’en mettant fin à la stratification thermique de la colonne d’eau, ce qui augmente
la probabilité de rencontre entre les larves et ses proies. Le succès du recrutement
est ainsi tributaire d’un ensemble de paramêtres favorables, une fenêtre environ-
nementale optimale dont la forme est en dôme (Cury & Roy 1989; Roy et al. 1992).
Cette fenêtre environnementale optimale peut être définie en utilisant l’approche
plus générale de la «triade fondamentale» (Bakun 1996; Bakun & Agostini. 2001),
qui fournit un cadre permettant d’expliquer le succès reproductif net en fonction de
trois processus physiques principaux qui sont combinés pour produire un habitat
reproductif favorable. Cette triade comprend : i) les processus d’enrichissement (up-
welling, mélange), ii) les processus de concentration (convergences, fronts et stabilité
de la colonne d’eau) et iii) les processus de retention ou d’exportation vers des habi-
tats favorables. Récemment, cette approche est prolongée par l’étude des processus
meso-échelle (p. ex. tourbillons, fronts) permise par l’avènement de données à réso-
lution spatiale plus fine (données satellites et sorties de modèles hydrodynamiques)
et l’utilisation d’approches de modélisation couplant les aspects hydrodynamique et
biologique (Cury et al. 2008).

Changements de distribution. Les conditions environnementales telles que la tem-
pérature participent avec la disponibilité en nourriture et la présence d’aires de ponte
appropriées, à la détermination des grandes aires de répartition des espèces. La plu-
part des stocks ont une température de préférence et les fluctuations des conditions
ambiantes peuvent entraîner un changement dans les limites de leur aire de réparti-
tion (Rose 2005). Ce changement peut être lent, par exemple en réponse au change-
ment climatique (Southward et al. 1995; Quéro 1998; Stebbing et al. 2002), mais il peut
être aussi rapide en réponse à un événement climatique de forte intensité comme
El Niño (Lehodey et al. 1997). Il existe aussi des cas intermédiaires comme pour le
stock de morue arcto-norvégien qui est sensible aux changements de température
à court-terme, mais dont les effets sur le changement de site de ponte est différé à
l’échelle déccennale (Sundby & Nakken 2008). Les variations environnementales en
produisant des conditions sub-optimales pour les espèces, principalement en limite
d’aire de distribution, conduisent à des modifications de distribution et de biomasse
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comme dans le cas de l’alternance sardine/hareng dans l’Atlantique Nord-Ouest (Al-
heit & Hagen 1997). Ces changements géographiques peuvent affecter en retour la
pêche au travers de changements de capturabilité et de disponibilité. Par exemple,
le thon albacore (Thunnus albacares) et le patudo (Thunnus obesus) sont affectés par
un changement dans la structure de la colonne d’eau. Les changements verticaux de
la structure thermique associés à El Niño remontent et étendent leur habitat ce qui
augmente les taux de capture des senneurs et des canneurs d’albacore ainsi que ceux
des ligneurs de patudo (Lehodey 2004).

Les indices climatiques. Les fluctuations environnementales ont des effets direct
(métabolisme) et indirect (interactions biotiques) sur les processus biologiques. Cepen-
dant comme on l’a vu la réponse des stocks, notamment quant au recrutement, n’est
pas seulement contingente aux variations d’une variable physique (température, in-
tensité du vent et des courants) mais dépend de leur conjonction spatio-temporelle
comme c’est le cas dans les écosystèmes d’upwelling (p. ex. triade fondamentale).
Les variables locales considérées indépendamment les unes des autres peuvent être
associées aux variations de processus écologiques mais leur pouvoir prédictif est
souvent faible ou transitoire. Les variables environnementales ne sont pas indépen-
dantes, elles sont souvent gouvernées par des processus climatiques de grande échelle
reflétant les interactions entre les processus atmosphériques et océaniques (Ottersen
et al. 2001). Ces interactions se traduisent par des fluctuations climatiques complexes
souvent synthétisées au travers d’indices, qui intègrent à grande échelle une plus
grande complexité climatique que les variables locales. Bien que les variations de
ces indices soient parfois difficiles à articuler avec les processus physiologiques sous-
jacents, ils sont généralement plus efficaces que les variables locales pour prédire les
processus écologiques parce qu’ils représentent en un seul indice la conjonction de
plusieurs variables et capturent les différentes sources environnementales de stress
biologique (Hallett et al. 2004). Depuis les années 1990 ces indices ont donc été util-
isés avec succès dans de très nombreuses études (p. ex. Ottersen et al. 2001) où ils
ont par exemple été corrélés à des variations d’abondance de plancton (Fromentin et
Planque 1996), de croissance (Drinkwater 2002), de recrutement (Ottersen et Stenseth
2001b) et de distribution (Ottersen et al. 1998).

Les exemples les plus connus de ces variations climatiques sont sans doute le
«Southern Oscillation Index» dans le Pacifique tropical (SOI, Philander 1990) et la
«North Atlantic Oscillation» qui, comme son nom l’indique, concerne l’Atlantique
Nord (NAO, Rogers 1984, Hurrell 1995) et nous intéresse donc plus particulièrement.
Le NAO est un indicateur robuste du comportement climatique de l’hémisphère
Nord (Rogers 1984, Barnston et Livezey 1987) représenté par une alternance dans
la différence de pression entre la zone subtropicale des açores, pôle des hautes pres-
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sions, et la zone de l’Islande, pôle des basses pressions.

Figure 1.3: Principaux effets climatiques
des phases A) positives et B) négatives du
NAO. Modifié de www-paoc.mit.edu/
paoc/research/nao.asp.

Il n’y a pas de façon universelle de décrire
la structure spatiale du NAO et il n’y a
donc pas d’indice unique pour décrire son
évolution temporelle. La plupart des in-
dices sont cependant soit calculés à par-
tir de la différence d’anomalie de pres-
sion de surface entre différentes localités
des deux pôles (p. ex. Lisbonne, Portu-
gal, et Stykkisholmur, Islande), soit à par-
tir des composantes principales obtenues par
analyse spatiale multivariée (i.e., Empiri-
cal Orthogonal Functions, EOF) de champs
de pression. Si la première approche per-
met d’obtenir une plus grande étendue tem-
porelle, elle comporte cependant le désavan-
tage d’être calculée entre deux points fixes
et ne prend pas en compte la mobilité spa-
tiale des pôles durant l’année, ce qui ne
la rend pertinente que pour certaines péri-
odes et surtout pour l’hiver (voir le site
de Hurrell, http://www.cgd.ucar.edu/
cas/jhurrell/naointro.html).

Les alternances NAO+/NAO- ont une in-
fluence sur de nombreux phénomènes en-
vironnementaux terrestre et marins, parti-
culièrement pendant la période hivernale.
Une phase positive du NAO (Fig. 5A) re-
flète un gradient de pression fort sur le dipôle
hautes/basses pressions, soit une pression
plus faible en Islande et plus forte sur les
Açores. Cette plus grande différence de
pression entraîne des vents d’Ouest plus
intenses et des tempêtes hivernales plus
fréquentes traversant l’Atlantique vers le
Nord de l’Europe. Ce processus amène de
l’air plus chaud et plus humide sur la côte Sud-Est des États-Unis et également sur
l’Europe, conduisant à des précipitations plus abondantes ainsi qu’à une température
de la mer plus élevée. Les phases positives du NAO sont au contraire marquées par
un air plus sec et des précipitations moindres sur le bassin méditerranéen ainsi que

www-paoc.mit.edu/paoc/research/nao.asp.
www-paoc.mit.edu/paoc/research/nao.asp.
http://www.cgd.ucar.edu/cas/jhurrell/naointro.html
http://www.cgd.ucar.edu/cas/jhurrell/naointro.html


Chap.I Fluctuations des populations et forçage environnemental 24

par des températures plus basses sur la côte Est du Canada. Les phases négatives du
NAO (Fig. 5B) sont marquées par les phénomènes contraires. Le gradient de pression
moins fort sur le dipôle est associé à des vents d’Ouest et des tempêtes d’hiver moins
intenses, ces dernières ont une trajectoire plus Sud et atteignent le bassin méditer-
ranéen. Les hivers sont plus foids et secs sur l’Europe et le Sud-Est des États-Unis
alors qu’ils sont plus chaud et humides sur la côte Est du Canada et sur le bassin
méditerranéen. Le NAO influence aussi les courants principaux de l’Atlantique et
son influence possible sur le positionnement latitudinal du Gulf Stream a été discutée
sans toutefois mener à une conclusion définitive (Taylor et Stephens 1998, Joyce et al.
2000).

Les indices climatiques sont donc des variables intégratives : (i) ils synthétisent les
fluctuations d’une grande diversité de processus environnementaux et (ii) ils décrivent
les tendances environnementales sur une grande échelle spatiale. Ces propriétés font
des indices climatiques des descripteurs de l’évolution conjointe de plusieurs vari-
ables environnementales, dont les fluctuations permettent de capturer des liens com-
plexes entre les processus écologiques et l’environnement (p. ex. Lehodey et al. 1997).
La recherche d’associations entre indices climatiques et processus écologiques relève
d’un changement d’échelle de l’observation du lien mécaniste entre écologie et en-
vironnement qui en fait de puissantes variables prédictives, mais cependant souvent
insuffisantes pour comprendre le détail des interactions qui nécessite la synthèse de
l’information locale afin d’en identifier les mécanismes (Hallett et al. 2004).

Forçage dans le domaine fréquentiel ? Le domaine fréquentiel, fondé sur la nature
fluctuante des données, offre un cadre pertinent pour décrire et identifier de façon
formelle les modes de fluctuation caractéristiques des séries temporelles. Les méth-
odes d’analyse dans le domaine fréquentiel, particulièrement l’analyse spectrale, ont
été utilisées pour caractériser les échelles de fluctuations des séries temporelles de
populations et notamment des stocks de poissons (Bjørnstad et al. 1999; Fromentin
et al. 2000; Ravier & Fromentin 2004). Ces analyses ont révélé des spectres complexes
qui reflètent la présence de fluctuations à court et long-terme ainsi que la nature
souvent non-stationnaire des séries, qui est dans la nature une règle plutôt qu’une
exception (Hastings 2001; Benton et al. 2006). Ces spectres complexes sont aussi
obtenus lors de l’analyse des fluctuations environnementales et notamment dans les
environnements marins. Par exemple la température de surface contient des fluc-
tuations substantielles non-pas uniquement à l’échelle inter-annuelle mais aussi aux
échelles décennales, pluri-décennales et séculaires (Steele 1985; Steele & Henderson
1994). La relative similarité des propriétés spectrales des variables environnementale
et écologique, particulièrement en milieu marin, a naturellement mené à suggérer
que les échelles de fluctuation dans l’environnement pouvaient forcer les échelles de
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fluctuation de processus écologiques. Steele (1984) montre qu’à l’aide d’un modèle
simple de population et d’une variable environnementale contenant des fluctuations
à court et long-terme, il est possible de recréer les fluctuations pluri-décadales des
stocks de pélagiques. Cependant ce forçage se révèle plus complexe car il est sou-
vent difficile d’identifier dans la dynamique les effets de l’environnement des effets
biologiques ou de l’exploitation (Jonzén et al. 2002). La combinaison d’une régula-
tion intrinsèque et/ou d’une population à longue espérance de vie peut propager un
recrutement stochastique dans les classes d’âge et générer des fluctuations à basse
fréquence pouvant être attribuées de façon erronée à un effet de l’environnement ou
de l’exploitation (Bjørnstad et al. 2004). Toutes les échelles temporelles de fluctua-
tions environnementales sont donc à même d’influencer la dynamique des stocks. La
description fréquentielle des variations des séries temporelles permet de quantifier
formellement les modes de variation ainsi que leur importance relative dans le signal
(Halley 1996) et ces propriétés rendent ce cadre attractif afin de comprendre l’origine
de la variabilité des stocks.
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Chapitre 2

Décrire la variabilité des systèmes
naturels

2.1 Quelques approches fréquentielles en écologie

L’étude des fluctuations a, tôt dans l’histoire des sciences, fait l’objet de la mise
au point de méthodes afin de détecter et comprendre les tendances et les cyclic-
ités des phénomènes naturels. Aujourd’hui la reconnaissance de l’importance de
l’environnement sur les processus écologiques nécessite de décrire les caractéris-
tiques des fluctuations mais aussi d’explorer la dépendance entre séries écologiques
et environnementales (Cazelles & Stone 2003). Contrairement au domaine temporel,
le domaine fréquentiel se fonde sur la nature fluctuante des données. Par la prise en
compte explicite des échelles de variation dans les signaux il fournit des approches
et des outils adaptés à la caractérisation et à l’étude des fluctuations en écologie (p.
ex. Gaston & MacArdle 1994; Inchausti & Halley 2002).

Contraintes sur l’analyse des fluctuations. Une des caractéristiques des séries éco-
logiques est la présence courante de fluctuations à long-terme (basse fréquence) dans
les séries temporelles qui se traduit par de l’autocorrélation positive. En d’autres ter-
mes la valeur de la variable à un instant donné dépend de l’état de la variable aux
instants précédents. Une autre caractéristique est la non-stationarité qui s’illustre par
la présence de phénomènes transitoires (Hastings 2001; Benton et al. 2006) générés
par des changements de dynamique à l’échelle multidécennale sous l’effet de per-
turbations environnementales («regime shift», p. ex. Francis & Hare 1994) ou par
des dynamiques non-linéaires (Cazelles et al. 2001). La non-stationnarité et l’auto-
corrélation des séries écologiques reflètent des propriétés d’intérêt de la variabilité
que l’on cherche à expliquer. Cependant elles sont dans le même temps limitantes
pour l’utilisation des techniques d’inférence statistique et de détection des cyclic-
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ités permettant des les comprendre (Chatfield 2004). L’autocorrélation et la non-
stationnarité entraînent le viol de l’hypothèse d’indépendance sérielle des observa-
tions et empêchent l’application des techniques classiques d’analyse des séries tem-
porelles telle que l’analyse spectrale.

Stationarité

Une définition mathématique de la station-
narité est que la distribution de l’ensemble
(X(t1), ..., X(tk)) est la même que celle de
(X(t1 + τ), ..., X(tk + τ)) quels que soient
t1, ..., tk, τ (Chatfield 2004).

Plus intuitivement et en pratique on utilise la sta-
tionnarité de second-ordre. On considère alors
qu’un processus est stationaire s’il n’y a pas de
changement au cours du temps pour les deux
premiers moments de la distribution de la vari-
able, à savoir la moyenne (i.e. pas de tendance)
et la variance (i.e. homoscédasticité).

Depuis le début du XXème siècle il est
classique d’utiliser des techniques de
«pré-blanchissement» afin de station-
ariser et enlever les basses fréquences
de la série temporelle avant son anal-
yse. Les principales techniques em-
ployées pour stabiliser la moyenne et
la variance des séries sont la correc-
tion de tendance (régression linéaire sur
le temps, modèle autorégressif, filtres),
la transformation (log, racine carrée ou
fonction plus complexe), la différenci-
ation (simple ou multiple) ou encore
l’utilisation du taux de croissance en-
tre deux pas de temps successifs. Sur le
plan quantitatif Pyper & Peterman (1998) montrent que la méthode d’ajustement du
degré de liberté du test est la plus conservative vis à vis de l’erreur de type I (rejeter
l’hypothèse nulle alors qu’elle est vraie) et de l’erreur de type II (accepter l’hypothèse
nulle alors qu’elle est fausse) alors que les méthodes de pré-blanchissement contrô-
lent bien l’erreur de type I mais peuvent faire augmenter l’erreur de type II, i.e. ré-
duire la puissance du test, particulièrement dans les cas où les basses fréquences
représentent une proportion substantielle de la variance. La discussion de Pyper &
Peterman (1998) ne se limite pas à la question de l’inférence, mais touche la ques-
tion de fond de l’importance de la considération des modes de variation des séries
temporelles en fonction de la question écologique. Il est par exemple exclu de cor-
riger les basses fréquences lorsque des phénomènes comme les régimes shifts ou les
variations climatiques sont étudiés, car ce sont alors particulièrement ces échelles de
variation qui sont pertinentes.

Les méthodes de pré-blanchissement ont ainsi été critiquées très tôt, dès les an-
nées 20, parce que corriger les tendances plutôt que de les expliquer conduit à nég-
liger des processus potentiellement importants. L’utilisation de pré-traitements né-
cessite d’être contrôlée en regard (i) des échelles de variation dominantes de la série,
(ii) de la proportion de la variance analysée (est-ce du bruit ?), (iii) de la perte de la
signification biologique de la mesure initiale (cas des transformations). Les captures
de thon rouge par les madragues méditerranéennes sont par exemple des séries dont
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la variance est dominée par des fluctuations à relativement long-terme d’une période
de 100 à 120 ans, mais ces séries contiennent aussi des fluctuations à plus court-terme,
d’une période de 15-25 ans (Ravier & Fromentin 2001).

Corrélation entre deux séries autocorrélées:
ajustement des degrés de liberté.

Chelton (1984), modifié par Pyper & Peterman
(1998)

1. Soit x et y de taille N, calculer le coefficient
de corrélation

2. Pour les délais j ∈ [1, N
5 ] calculer

l’autocorrélation des séries :

rxx(j) =
N
∑N−j

j−1 (Xt − X̄)(Xt−j − X̄)

(N − j)
∑N

j−1(Xt − X̄)2

où X̄ est la moyenne de la série.

3. Taille de l’échantillon corrigé :

N ′ =
1

1
N + 2

N

∑
j rxx(j)ryy(j)

4. Comparer le coefficient de corrélation à sa
distribution théorique à N ′ − 2 degrés de
libertés.

Les tendances à long-terme expliquent
de 45% à 80% de la variance totale de
ces séries (dépendant de leur longueur)
et fait d’elles l’échelle à examiner pour
comprendre l’origine de la variabilité
des séries (Fromentin et al. 1998). Il est
courant de re-échelonner la variance du
signal par lissage (filtres) afin d’enlever
la variabilité à court-terme dans les
données pour focaliser l’étude sur les
phénomènes à basse fréquence (Ravier
& Fromentin 2001). Ce traitement ac-
croît néanmoins l’erreur de type I et
justifie l’utilisation d’ajustement du de-
gré de liberté pour tester l’association.
Enfin on sait que, notamment pour
les stocks de poissons, les dynamiques
animales ne sont pas seulement is-
sues d’une surimposition de proces-
sus à différentes échelles temporelles
mais plutôt de l’interaction de proces-
sus (Bjørnstad et al. 2004). La dénat-
uration de la complexité des échelles
de variations du signal peut ainsi em-
pêcher de comprendre quels sont les mécanismes qui en sont à l’origine (Jonzén et al.
2002). Par exemple, les populations structurées en âge peuvent propager un recrute-
ment stochastique et créer des fluctuations à basse fréquence dont l’origine n’est pas
associée à une échelle particulière de variation dans l’environnement.

Comprendre l’origine complexe des fluctuations écologiques nécessite de con-
sidérer l’échelle de variation des séries temporelles mais aussi des processus que
l’on cherche à détecter, tout en ne négligeant a priori l’importance d’aucune d’entre
elles. Le domaine fréquentiel offre un cadre de travail explicite pour la description et
l’identification des échelles de variation des signaux.

De l’analyse spectrale à la décomposition par ondelettes. L’analyse des séries tem-
porelles est probablement née avec l’astronomie et l’économie. Si les astronomes sont
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les premiers à avoir constitué des séries temporelles (Fig. 2.1), l’économie à grande-
ment contribué au développement de l’étude des cyclicités.

Figure 2.1: Inclinaison des orbites des
sept planètes (Xème siècle). Issu du doc-
ument de Jean-Marie Dufour (voir texte).

L’analyse fréquentielle est concrètement ap-
parue au XIXème siècle avec le mathémati-
cien français Joseph Fourier (1768-1830)
qui se fonda sur le travail d’Euler (1707-
1783) et fit la proposition que toute fonc-
tion périodique pouvait être écrite comme
la somme de fonctions sinus et cosinus,
menant à la fameuse méthode de dé-
composition en séries de Fourier (Jean-
Marie Dufour librement disponible sur inter-
net www.euroestech.net/resources/
tsa_history.pdf). L’analyse spectrale est
un outil puissant pour l’étude des cyclicités
d’un signal et cette approche a été rendue
populaire par l’avènement du numérique, mettant à la disposition de tous algo-
rithmes (dont la transformée rapide de Fourier, ’Fast Fourier Transform’) et moyens
de calcul performants. Le début de l’application de l’analyse spectrale à des ques-
tions écologiques remonte au milieu du XXème siècle avec l’analyse de la cyclicité des
données de Lynx du Canada par Bartlett (1954).

L’analyse spectrale d’une série temporelle décompose la variance en composantes
harmoniques de différentes fréquences et le spectre représente l’intensité de chacune
des fréquences dans le signal. La densité spectrale I pour chaque fréquence ωp de la
série temporelle x de taille N peut être obtenue à partir de la fonction d’autocorré-
lation mais s’obtient plus efficacement à partir de la décomposition en séries de
Fourier :

I(ωp) =
1

πN

(t=n∑
t=1

xtcos(ωpt)

)2

+

(
t=n∑
t=1

xtsin(ωpt)

)2


avec ωp = 2πp
N
, p ∈ [1, N

2
].

On obtient alors en notation complexe :

I(ωp) =
1

πN
‖
t=n∑
t=1

xte
itωp‖

L’amplitude de chacune des fréquences dans le spectre correspond au module du
complexe associé à chaque fréquence.

www.euroestech.net/resources/tsa_history.pdf
www.euroestech.net/resources/tsa_history.pdf
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Cependant l’estimation spectrale n’est pas convergente, la variance d’estimation
ne tend pas vers 0 lorsque N tend vers l’infini, et présente une grande variance
d’estimation (Chatfield 2004). Une approche pour résoudre ce problème est le lissage
dans le domaine fréquentiel en appliquant une fenêtre de lissage au spectre (p. ex.
Parzen, Bartlett, Hamming, Hanning ), ou noyau de lissage (p. ex. Vasseur & Yodzis
2004; Royer & Fromentin 2007). Une approche alternative est la méthode multitaper
(Thomson 1982; 1990) beaucoup utilisée dans l’analyse de signaux géophysiques (p.
ex. Breaker 2006).

Figure 2.2: Méthode d’estimation du spectre
par multitaper. Les tapers permettent de lim-
iter les fuites de densité spectrale. Le spectre
est estimé en combinant les spectres obtenus à
l’aide de chacun des tapers (voir texte).

Cette méthode produit une estima-
tion robuste du spectre en conservant
un compromis optimal entre résolution
et variance (Percival & Walden 1993;
Ghil & Vautard 1991). Elle s’appuie
sur l’utilisation d’une famille de «ta-
pers», c’est à dire des séries temporelles
qui sont utilisées pour pondérer les
données. Ces tapers sont orthogo-
naux entre eux ce qui permet que cha-
cun d’eux échantillonne la série ini-
tiale de façon indépendante et com-
pense l’information perdue par les
autres. Leurs valeurs faibles en début
et en fin de séquence permet de don-
ner moins d’importance aux extrémités
de la série initiale afin de réduire
les «effets de bord» dans l’estimation.
Avant l’estimation du spectre, chacun
des tapers est multiplié à la série ini-
tiale pour améliorer l’estimation en ré-
duisant les «fuites» de densité spectrale
entre fréquences (Fig. 2.2). Ces ta-
pers sont issus d’une séquence appelée
séquence sphéroïdale discrète de prolate (Discrete Prolate Spheroïdal Sequence), ou
séquence de Slepian, dont la génération associe chaque taper à une valeur propre in-
diquant le pourcentage de la variance totale qu’ils expliquent (Slepian 1978; Thomson
1982). On peut choisir le nombre de tapers généré par la séquence, mais la littérature
indique que 3 tapers sont suffisants pour conserver un bon compromis entre variance
et résolution (Ghil et al. 2002).

On estime d’abord le spectre (Si) de la série initiale (y) multipliée à chacun des «i»
tapers (les «spectres propres») par transformée rapide de fourier (Fig. 2.2). L’esti-
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mation du spectre s’obtient par la moyenne pondérée des spectres propres lors d’une
procédure itérative (“adaptively weighted multitaper spectrum”) qui adapte la pon-
dération à chaque itération (Lees & Park 1995) :

S(f) =
∑i=3

i=1
wiSi(f)∑i=3

i=1
wi

et wi =
√
λiSi(f)

λiSi(f)+σy(1−λi)

avec i ∈ [1, 3]. La nouvelle estimation est ensuite comparée à l’estimation précé-
dente et la procédure est stoppée à l’aide d’un critère de convergence (p. ex. dif-
férences entre estimations successives). Un estimateur robuste peut aussi être obtenu
par l’approche des ondelettes (voir plus loin).

Ce type d’analyse peut être étendu aux cas bidimensionnels par le calcul du co-
spectre (p. ex. Breaker 2006) et l’application d’une analyse en composantes princi-
pales (ACP) permet notamment d’analyser conjointement les caractéristiques fréquen-
tielles de différents signaux (p. ex. Tan et al. 2002). Cependant le spectre de Fourier a
une limite forte, qui contraint l’analyse au cas de séries temporelles stationnaires. On
peut résumer le principe de la méthode et en faire apparaître ses limites ainsi. Elle
compare des fonctions sinusoïdales à chaque fréquence à tout le signal d’origine : si
la correspondance est forte alors sa densité spectrale sera forte et elle sera faible dans
le cas contraire.

Figure 2.3: Série temporelle composée d’une
basse puis d’une haute fréquence (en bleu), son
inverse temporel (en rouge) et leur spectre (en
bas). Bien que l’ordre temporel des deux séries
soit inversé, leur spectre est le même.

La raison en est que la base d’analyse
est constituée par les fonctions sinus et
cosinus qui sont des supports infinis
dans le temps, revenant à supposer que
la même structure cyclique existe tout
du long de la série (Lau & Weng 1995).
L’analyse de Fourier n’indique donc pas
si les caractéristiques fréquentielles du
signal changent au cours du temps. Par
exemple, un signal caractérisé par des
basses fréquences au-début de la série
et des hautes fréquences en fin de série
produira le même spectre si l’ordre tem-
porel de la série est inversé (Fig. 2.3).
Les signaux non-stationnaires contien-
nent, par définition, une information
non constante dans le temps et du fait
de son support infini, le spectre ne peut
donner d’information sur l’ordre temporel et les changements locaux du contenu
fréquentiel. Les signaux écologiques sont souvent non-stationnaires (p. ex. régimes
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shifts) et caractérisés par des phénomènes transitoires (Hastings 2001) et l’ordre tem-
porel est une information importante du point de vue écologique pour la datation
des évènements ainsi que les analyses de synchronie.

La transformée de Fourier à court-terme. Afin de permettre la détection de l’oc-
curence de fluctuation à certaines fréquences dans le temps, l’idée première a été
d’appliquer l’analyse de Fourier sur une suite de segments du signal, ou analyse de
Fourier à court-terme (“Short Term Fourier Transform”). Même si un signal n’est pas
stationnaire, sur un laps de temps suffisamment court on peut raisonnablement en
faire l’hypothèse et lui appliquer l’analyse de Fourier (Lau & Weng 1995).

Figure 2.4: Série temporelle composée d’une
basse puis d’une haute fréquence (à gauche) et
son inverse temporel (à droite) et leur transfor-
mée de Fourier à court-terme avec une fenêtre
carrée.

On détermine donc premièrement la
taille de la fenêtre temporelle au travers
de laquelle la série pourra être consid-
érée comme stationnaire et se voir ap-
pliquer la transformée de Fourier (Fig.
2.4). Des fenêtres de formes différentes
(carrée, kernel gaussien,...) peuvent
être utilisées et permettent de réduire
la base d’analyse d’une longueur infinie
à une longueur finie. On ne compare
donc plus les différentes fréquences au
signal entier, mais seulement le signal
contenu dans la fenêtre. Cependant
cette technique présente un écueil ma-
jeur lié à la taille de la fenêtre choisie.
En effet, plus la fenêtre est de petite
taille et plus la résolution temporelle
est bonne mais en revanche, moins
la résolution fréquentielle est bonne.
L’opérateur se trouve dans la situation de faire un compromis, forcément non-
satisfaisant, entre la résolution temporelle (petite fenêtre) et la résolution fréquentielle
(grande fenêtre) de l’analyse. Cette méthode présente donc de fortes limitations pour
l’analyse conjointe des hautes et basses fréquences et particulièrement dans le cas de
séries temporelles courtes qui sont la règle plutôt que l’exception en écologie.

Analyse par ondelettes. La décomposition par ondelettes (Daubechies 1992) per-
met de régler les problèmes liés à la non-stationarité du signal ainsi que le problème
du compromis entre résolution temporelle et résolution fréquentielle. Elle réalise
une décomposition locale du signal sur le plan temps-fréquence et permet de suivre
l’évolution temporelle des caractéristiques fréquentielles du signal. Trois articles sci-
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entifiques donnent une excellente introduction générale à cette technique. Il s’agit des
articles de Lau & Weng (1995), Torrence & Compo (1998) et de celui de Cazelles et al.
(2008). Cette section rappelle les principales propriétés de la technique, les articles
pré-cités donneront plus de détails techniques. On décrit ici la décompostion con-
tinue, mais il faut noter l’existence de la technique de décomposition par ondelettes
discrètes qui permet de séparer échelles de fluctuations rapides et lentes mais pour
laquelle le lien échelle-fréquence n’est pas explicite.

La méthode décompose la variance en temps et fréquence en utilisant une base
d’analyse locale, une «ondelette-mère», à partir de laquelle est dérivée une «ondelette-
fille» pour chaque occurrence temps-fréquence. On dérive les ondelettes-filles avec
la relation :

Ψa,τ (t) =
1√
a

Ψ
(
t− τ
a

)
a étant le coefficient d’échelle, τ le paramètre de translation, Ψ l’ondelette mère.

Figure 2.5: Partie réelle (noir) et imagi-
naire (rouge) des ondelettes filles de Mor-
let pour différentes échelles et différentes
translations.

Différents types d’ondelette-mère peu-
vent être choisis en fonction des caractéris-
tiques du signal analysé (p. ex. l’ondelette
de Morlet, le chapeau Mexicain, l’ondelette
pointue...). De façon intuitive on choisit
l’ondelette mère qui ressemble le plus au sig-
nal analysé. L’ondelette mère de Morlet con-
stitue un choix par défaut intéressant adapté
à un grand nombre de signaux. C’est une on-
delette oscillante complexe définie par la re-
lation :

Ψ(t) = π−
1
4 ei2πf0te−

t2

2

avec f0 la fréquence de référence, utilisée
pour ajuster la résolution temps/fréquence.

Chacune de ces ondelettes fille constitue
un support fini dans le temps et a un coeffi-
cient d’échelle (ou d’homotétie ou de dilata-
tion), associé à chaque fréquence (Fig. 2.5).
Le principe est de translater dans le temps l’ondelette fille pour une échelle (ou une
fréquence) donnée le long du signal (Fig. 2.5). On utilise donc comme pour la trans-
formée de Fourier à court terme une base d’analyse finie à laquelle on compare le sig-
nal, permettant d’extraire de l’information locale. Intuitivement on peut interpréter
la technique à la comparaison de chacune de ces ondelettes filles, pour chaque cou-
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ple de paramètres translation/échelle, au signal. Une bonne correspondance donnera
une puissance élevée alors qu’une mauvaise correspondance donnera une puissance
faible. Contrairement à la transformée de Fourier à court-terme, on ne définit pas
la taille de fenêtre a priori. Leur propriété de dilatation/contraction en fonction du
paramètre d’échelle (ou de la fréquence) des ondelettes filles les rend très dilatéees
aux basses fréquences alors qu’elles sont plus contractées aux plus hautes fréquences,
permettant de garder un compromis optimal entre résolution fréquentielle et résolu-
tion temporelle (Lau & Weng 1995; Torrence & Compo 1998; Cazelles et al. 2008).

La transformée d’ondelette du signal x,Wx, est obtenue par convolution de l’ondelet-
te avec le signal:

Wx(f, t) =
∫ +∞

−∞
x(t)Ψf,τ (t)dt

Figure 2.6: Spectre d’ondelettes et série temporelle
analysée. Sur les spectre, plus la couleur est som-
bre, plus la puissance est grande. Les arcs de cer-
cle en pointillés représentent le cône d’influence,
limite au-delà de laquelle l’analyse n’est pas inter-
prétable.

À l’instar du spectre de Fourier le
spectre d’ondelette de la série x, noté
WSx, est défini comme le module de
la transformée d’ondelette:

WSx(f, t) = ‖Wx(f, t)‖2

La représentation graphique clas-
sique du spectre d’ondelette est réal-
isée sur le plan temps/fréquence où
la puissance du spectre est représen-
tée par un point coloré, générale-
ment sur une échelle du bleu au noir
où le noir représente les valeurs les
plus élevées (Fig. 2.6). Comme la
transformée de Fourier, la transfor-
mée d’ondelettes est réciproque. À
partir du spectre d’une série il est
possible de reconstruire le signal par
transformation inverse. Cette pro-
priété est extrêmement intéressante
en termes de filtrage du signal car on
peut ainsi reconstruire la série à partir d’une fraction du spectre, dans une bande de
fréquences donnée. Comme toute méthode fréquentielle, l’analyse par ondelettes ne
permet cependant pas l’analyse des plus basses fréquences du signal. La plus basse
fréquence analysée est approximativement déterminée par le tiers de la taille de la
série, au delà de laquelle l’ondelette chevauche les extrémités du signal. À cause de ce
chevauchement l’interprétation du spectre se fait à l’intérieur d’un cône d’influence
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(Fig. 2.6), qui indique la limite au-delà de laquelle l’analyse n’est plus pertinente.

Comme pour le spectre de Fourier, on peut aussi étendre l’analyse aux cas bivar-
iés. On définit ainsi le cospectre, Wxy, qui permet d’extraire l’information locale sur
la covariation de deux séries temporelles x et y en temps et en fréquence :

Wxy(f, t) = Wx(f, t)W
∗
y (f, t)

avec «*» indiquant le complexe conjugué.

Il est ensuite possible de calculer le spectre de cohérences, Wcoxy, mesurant la
corrélation locale entre les deux signaux :

Wcoxy(f, t) =
‖〈Wxy(f, t)〉‖√

‖〈Wx(f, t)〉‖
√
‖〈Wy(f, t)〉‖

Lorsque des ondelettes complexes sont utilisées, comme celle de Morlet, il est
aussi possible d’extraire les phases des oscillations des deux signaux, permettant
d’analyser la synchronisation de leurs oscillations sur une bande de fréquences. La
méthode des ondelettes étant puissante pour décrire la variabilité et la recherche
d’associations dans les cas non-stationnaires, son utilisation commence à se répan-
dre en écologie (Cazelles et al. 2008).

Extension de la méthode des ondelettes : cas multivariés et test de significativ-
ité. L’analyse par ondelette est une méthode de description de la variabilité des
séries temporelles particulièrement utile pour l’analyse et la comparaison de signaux
écologiques et environnementaux. En écologie l’analyse par ondelettes a été util-
isée dans un premier temps pour l’analyse spatiale (Bradshaw & Spies 1992), puis
son utilisation s’est répandue pour l’analyse des dynamiques d’infections (Grenfell
et al. 2001; Cazelles et al. 2005), de l’association entre dynamiques animales et fluc-
tuations climatiques (Ménard et al. 2007), de l’identification de changements de dy-
namique (Jenouvrier et al. 2005) et pour l’analyse de synchronie (Johnson et al. 2006).
L’utilisation de cette technique se développe (Cazelles et al. 2008), mais les analyses
des processus écologiques nécessitent souvent l’analyse conjointe de multiples séries
temporelles (p. ex. différentes origines spatiales). L’analyse par ondelettes perme-
ttant de traiter des cas univariés et bivariés mais pas multivariés, une extension de
la méthode a été envisagée afin de permettre la classification des séries temporelles
sur la base de leurs caractéristiques temps-fréquence. Les manuscrits 1 et 2 décrivent
respectivement une proposition d’extension et une application de l’analyse aux cas
multivariés. En s’inspirant de techniques de comparaison d’images, la méthode se
fonde sur la comparaison de la covariance entre spectres d’ondelettes et permet de
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les comparer et de les classifier. Issue de techniques de comparaison basée sur la de-
scription, cette méthode nécessite néanmoins le retour aux spectres individuels pour
interpréter la classification obtenue.

Figure 2.7: Exemple de classification produite
par la méthode du manuscrit 1, sur les séries
temporelles annuelles de SST moyennées pour
chaque province de Longhurst.

Un exemple d’application de cette
méthode a été menée sur les séries de
SST annuelles et moyennées sur les
provinces de Longhurst (Fig. 2.7).
La SST a été extraite d’un jeu recon-
struit à partir des données COADS.
La fréquences maximum d’analyse des
séries a été limitée à 20 ans pour simpli-
fier la lecture des résultats. La compara-
ison de l’arbre de classification avec
les spectres d’ondelette montre la co-
hérence de la classification par rapport
aux modes de variation principaux dé-
tectés. Les spectres d’ondelette d’un
même groupe présentent des caractéris-
tiques principales similaires. L’arbre de
classification reflète aussi la structura-
tion spatiale des séries temporelles. Les
zones tropicales et subtropicales CNRY,
NATR, CARB, GUIA et WTRA font
parti d’un même groupe alors que les zones plus tempérées NASTE, MEDI, NASTW,
GFST et NADR forment un groupe différent. Il est à noter l’isolement de la zone
NECS ainsi que la ségrégation de GUIN et ETRA, zones contigues de l’Atlantique
tropical, mais aussi de NWCS une zone tempérée côtière du Nord Atlantique. Cette
curieuse association se comprend sur la base des spectres, mais son interprétation est
difficile.

Le test de significativité des modes de variation détectés par les ondelettes est
une question importante mais non-triviale. S’il est possible de dériver un test para-
métrique pour le spectre de Fourier (Chatfield 2004), il n’en est pas de même pour le
spectre d’ondelettes (p. ex. Maraun & Kurths 2004), notamment à cause de la dépen-
dance entre les coefficients du spectre. Même si l’ondelette est un support d’analyse
fini dans le temps, elle fonctionne comme un noyau de lisseur et chevauche à chaque
translation temporelle une plage plus ou moins étendue (en fonction de son échelle)
de points avoisinants (cf. cône d’influence). Pour tester la significativité des modes
l’approche prédominante est le test point à point (Torrence & Compo 1998). L’idée
consiste à construire la distribution empirique selon un spectre de référence pour
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chaque point temps/fréquence. Afin de construire cette distribution empirique, il
est possible de générer des séries temporelles conservant certaines des caractéris-
tiques statistiques de la série originale, comme son spectre ou la distribution des don-
nées, en utilisant des homologues statistiques ou «surrogates» (Schreiber & Schmitz
2000; Royer & Fromentin 2006). L’analyse par ondelettes de n séries temporelles syn-
thétisées sous l’hypothèse H0 de l’homologue statistique choisi permet de construire
la distribution du spectre de référence auquel on comparera la série initiale. Le point
important étant bien sûr de produire une hypothèseH0 raisonnable. Dans le cadre du
manuscrit 1, nous avons proposé de synthétiser des séries mimant la pente du spec-
tre de la série originale, c’est à dire qui conserve l’importance relative entre les basses
et hautes fréquences dans le spectre. On peut ainsi tester si la cyclicité observée est
inhérente à la structure statistique de la série ou si elle marque un événement partic-
ulier.
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2.2 Comment décrire les fluctuations environnementales

Figure 2.8: Surimposition d’un bruit Gaussien à
des fluctuations sinusoïdales et cosinusoïdales.

Un bon modèle statistique. La
simple observation d’une série tem-
porelle mène, souvent inconsciem-
ment, notre oeil à y chercher deux
composantes : la tendance et le bruit.
On effectue concrètement la sépara-
tion d’un signal porteur (Fig. 2.8
en rouge) qui figure des fluctuations
à long-terme, d’un signal constitué
de fluctuations à court-terme (haute
fréquence) qui serait surimposé et
qui est souvent appelé «bruit» (Fig.
2.8 en noir). La dénomination de
bruit environnemental est vraisemblablement issue de cette distinction entre le signal
et le bruit. En modélisation, le premier représente couramment la composante ou «le
squelette» déterministe et prédictible (la tendance) tandis que le second représente la
variabilité résiduelle imprédictible ou la composante aléatoire souvent attribuée aux
effets de la variabilité de l’environnement (Jonzén et al. 2002). Le terme de «bruit»
a par la suite été gardé dans la littérature et son sens a été généralisé pour désigner
la variabilité environnementale, cette appellation est notamment dominante dans le
domaine fréquentiel.

D’un point de vue strictement statistique les résidus d’un bon modèle (le bruit
environnemental) doivent remplir certaines conditions. Ils doivent suivre une loi
normale, ne pas être autocorrélés, ne pas présenter de valeur aberrante et être ex-
empts de tendance (Chatfield 2004). En d’autres termes, le bruit environnemental
est décrit dans un bon modèle comme un «bruit blanc», comme les tirages aléatoires
et indépendants dans une loi normale. Cette assertion qui est, sur le plan statis-
tique, rigoureusement juste ne décrit cependant pas la réalité des fluctuations en-
vironnementales. De nombreux travaux ont ainsi établis que les séries temporelles
météorologiques peuvent être autocorrélées sur une gamme étendue d’échelles tem-
porelles (Hurst et al. 1965; Steele 1985; Pelletier & Turcotte 1997; Vasseur & Yodzis
2004). L’exemple de la température est très pertinent à cet égard, les mois chauds
étant suivis de mois chauds plus systématiquement que par le simple fait du hasard.
En d’autres termes la probabilité qu’un mois chaud soit suivi d’un mois chaud est
supérieure à 0.5. L’autocorrélation environnementale n’est pas un phénomène dont
l’effet se fait sentir à court-terme, d’un jour à l’autre ou d’un mois à l’autre, mais elle
peut s’étendre à toutes les échelles temporelles, d’une année aux années suivantes,
d’une décennie aux suivantes. Par exemple certains évènements rares influencent
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les conditions environnementales sur une longue période, comme le refroidissement
important du XVIème au XIXème siècles appelé «le petit âge glaciaire» ou, à plus court
terme, les inondations dont résultent des conditions plus humides pendant un certain
temps. Cependant cette autocorrélation des données n’est pas un phénomène qual-
itativement uniforme entre les environnements. Ceci a notamment été développé
dans le papier fondateur de Steele (1985) qui montre que les environnements marins
ont des propriétés stochastiques profondément différentes des environnements ter-
restres. De ce constat résultent plusieurs conséquences. Notre «bon» modèle statis-
tique ne représente pas forcément la réalité quant à la variabilité de l’environnement
qui n’est pas nécessairement un «bruit blanc» mais qui peuvent être autocorrélées sur
un très grand nombre d’échelles temporelles.

Modèles descriptifs. La structure d’autocorrélation de l’environnement est donc
complexe et est de plus susceptible de varier selon les localisations. Afin d’étudier
l’influence de l’environnement sur les populations, il est nécessaire de mesurer et de
représenter ces caractéristiques. Ajuster des modèles autorégressifs en est un moyen
attractif. Ces modèles proposent en effet de modéliser une variable en prenant en
compte ses états précédents :

Xt = α1Xt−1 + α2Xt−2 + ...+ αdXt−d + εt, ε→ N(0, σ2
Z)

αi, i ∈ [1, d] représentant les coefficients autorégressifs de différents ordres, c’est à
dire les délais desquels dépend la variable. Un moyen simple de déterminer d est
d’utiliser la fonction d’autocovariance ou d’autocorrélation partielle et de choisir le
dernier délai non significatif comme délai maximum, c’est à dire le délai à partir
duquel la variable ne dépend plus du passé. Comme dans le cas de séries temporelles
courtes il est difficile de distinguer les fluctuations produites par les modèles autoré-
gressifs des fluctuations à dépendance temporelle plus longue des fluctuations réelles
(Akçakaya et al. 2003), cette approche a été favorisée par de nombreux auteurs pour
simuler les fluctuations environnementales (p. ex. Ripa & Lundberg 1996). Si cet
argument est pertinent dans le cadre de la simulation de séries relativement courtes,
cette approche devient néanmoins limitante pour la mesure du bruit environnemen-
tal sur des données réelles ainsi que pour la simulation de séries longues. Ajustés
sur un nombre d’ordres élevés et variables la comparaison de modèles autorégressifs
devient délicate et présente l’inconvénient de ne pas pouvoir attribuer d’importance
aux plus basses fréquences.

Les travaux de Mandelbrot (1983) sur les fractals fournissent un cadre formel
sur le transfert de propriétés entre échelles qui permet notamment de décrire des
phénomènes ayant les mêmes caractéristiques à toutes les échelles, la propriété d’auto-
similarité. Il suggéra que la famille des bruits 1/f , ainsi nommés car leur variance
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s’échelonne avec la fréquence suivant une loi exponentielle inverse, pourrait décrire
beaucoup de structures d’autocorrélation observées dans la nature. Cette famille
possède la particularité de décrire les évènements rares aussi bien que les évène-
ments plus communs et permet qu’ils soient tous deux importants dans le signal,
une propriété souhaitée afin de représenter le bruit environnemental (Halley 1996).
Un processus 1/f décrit donc des corrélations à des échelles temporelles multiples et
l’exposant de la loi, β, contrôle la décroissance de cette corrélation avec le délai. Plus
β est élevé et plus la décroissance de la corrélation avec le délai est lente. Le spectre
d’une loi 1/f s’écrit :

S(f) ∝ 1

f−β
,∀f ∈]0, N ]

N étant la fréquence maximum détectable définie par l’inverse de la longueur d’onde
maximale détectable, soit l’inverse de la demi-longueur de la série.

L’exposant de la loi, β, représente la pente du spectre en coordonnées log, en
général 0 ≤ β ≤ 3 (Halley 1996; Cuddington & Yodzis 1999; Vasseur & Yodzis 2004).
Le vocabulaire décrivant ces lois dérive de l’appelation bruit blanc pour lequel β = 0
en référence à la lumière blanche dont le spectre assigne la même densité à toutes
les fréquences, comme par exemple une variable aléatoire gaussienne (Fig. 2.9).

Figure 2.9: Différents types de bruit coloré et leur
spectre en coordonnées log. L’échelle colorée à
droite du graphique permet de faire le parallèle
entre la couleur du bruit environnemental issue de
l’analogie lumineuse et la pente du spectre.

Aucune nomenclature stricte n’est
toutefois appliquée pour la dénom-
ination du bruit environnemental
dans la littérature. Si β = 2 réfère
au bruit brun car il décrit un mou-
vement brownien, β = 1 peut être
appelé bruit rouge ou rose selon les
auteurs. Les signaux aux pentes plus
négatives (p. ex. β = 3) sont ap-
pelés bruits noirs (Cuddington & Yo-
dzis 1999; Vasseur & Yodzis 2004)
(Fig. 2.9). Afin de rester cohérent
avec l’analogie lumineuse, nous ap-
pelleront bruit rouge un bruit dont la
pente vaut -1 et un bruit rose un bruit
entre bruit rouge et bruit blanc (Fig.
2.9). L’information la plus impor-
tante à retenir est que plus la valeur
de β est élevé, plus la pente du spec-
tre est prononcée et plus les basses fréquences, fluctuations à long-terme, dominent la
variance du signal (Fig. 2.10A). En comparaison, les bruits issus de modèles autoré-
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gressifs ne produisent des fluctuations que sur un nombre limité de fréquences (Fig.
2.10A). Les bruits 1/f pour lesquels β > 1 se distinguent car leur variance augmente
avec la longueur de la série temporelle, produisant des signaux qui ne décrivent pas
des phénomènes stationnaires, ce qui est aussi une propriété recherchée car courante
en écologie. Le bruit rouge est cependant parfois considéré comme quasi-stationnaire
car sa variance n’aumente que lentement avec le temps, à un taux à peu près propor-
tionnel au logarithme du temps (Keshner 1982).

Figure 2.10: Représentation de l’importance relative des fréquences pour les spectres d’un
processus autorégressif (tirets), d’un bruit blanc (noir), d’un bruit rouge (rouge) et d’un bruit
brun (brun), pour A) les spectres en coordonnées et B) les spectres par octave (voir texte). Issu
de Halley (1996).

On pourrait penser que le bruit environnemental devrait contenir des perturba-
tions à toutes les échelles, puisqu’il est issu d’une accumulation de processus. Suiv-
ant ce raisonnement, le spectre du bruit blanc semble donc un bon choix car il assige
à chaque fréquence des densité équivalentes (Fig. 2.10A). Cependant l’équivalence
des densités, n’implique pas l’équivalence des échelles de fluctuation dans le signal.
On accède à cette dernière en calculant l’aire sous le spectre et pour un bruit blanc,
l’opération montre que les fluctuations supérieures à la période annuelle (f < 1) ne
sont pas plus importantes que celles ayant lieu entre 6 et 12 mois (1 < f < 2) et que
les évènements à plus courte échelle ont une importance infinie. La représentation du
spectre par octave, donné par F (Φ) ∝ 10(1−β)Φ avec Φ = log10(f) où f est la fréquence,
permet de visualiser l’importance relative des fréquences par unité d’échelle tem-
porelle (et non-pas par unité de fréquence) et illustre bien ce phénomène (Halley
1996, Fig. 2.10B). Cette représentation montre que le bruit blanc donne beaucoup
plus d’importance aux phénomènes de haute fréquence alors que le bruit brun donne
plus d’importance aux basses fréquences. Le bruit rouge se situe entre les deux exem-
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ples précédents et assigne autant d’importance aux évènements ayant lieu à l’échelle
annuelle qu’à l’échelle décadale ou qu’à l’échelle mensuelle et ainsi de suite (Halley
& Kunin 1999). Cette représentation met en avant la connection du bruit rouge avec
les fractals (Keshner 1982; Wornell 1993), car il contient l’influence des évènements
passés à toutes les échelles (orde d’autocorrélation infini). Il semble donc un modèle
naturel convenable pour décrire les fluctuations environnementales, mais aussi pour
décrire les fluctuations de populations (Ariño & Pimm 1995).

La terminologie et la représentation des lois 1/f constitue un cadre synthétique et
général permettant de décrire les fluctuations environnementales, pouvant être aussi
utilisé pour décrire les fluctuations écologiques (Ariño & Pimm 1995). Il ne s’agit
cependant pas d’assimiler de façon stricte les fluctuations observées à des bruits 1/f
car les données écologiques sont souvent trop courtes pour pouvoir rigoureusement
déterminer la pente du spectre (Halley et al. 2004).

Les lois 1/f dans la nature. La littérature sur les lois 1/f remonte aux années 10,
notamment dans le champ de la physique et de l’électronique. La liste des articles
s’intéressant à ces lois est très longue, un site internet en recense 1319 (http://www.
nslij-genetics.org/wli/1fnoise/) dans des champs scientifiques extrême-
ment variés dont, heureusement, la musique (Voss & Clarke 1978). Ces lois sont car-
actéristiques d’objets fractals car elles sont invariantes par changement d’échelle. Si
on regarde le processus à grande ou à petite échelle le comportement statistique n’est
pas changé (Keshner 1982). Malgré son caractère extrêmement ubiquiste, l’origine
mécanique, physique ou mathématique, de tels signaux reste une question sans so-
lution et reste un champ de recherche actif.

Les systèmes naturels présentent de nombreux cas d’invariance d’échelle pour
lesquels la description par la géométrie euclidienne est compliquée ou impossible
car il n’est pas possible d’obtenir de longueur caractéristique (longueur au-delà de
laquelle la variance est stable). Observés à différentes résolutions, ils exhibent des
motifs similaires, comme les réseaux de rivières (Mandelbrot 1983), les branches des
arbres ou les vaisseaux sanguins (Sugihara & May 1990; Solé & Manrubia 1995). Les
fractals peuvent être aussi observés à l’échelle moléculaire comme dans l’analyse de
la distribution linéaire des nucléotides dans une chaîne d’ADN (Stanley et al. 1996)
mais aussi pour pour des épidémies (Rhodes & Anderson 1996; Solé et al. 1996). Ces
phénomènes sont souvent formalisés à l’aide des lois puissance, les modèles 1/f ,
qui ont été utilisées pour décrire la taille d’objets divers comme les groupes tax-
onomiques (Burlando 1993), des évènements d’extinction de masse (Newman 1996)
et des variations d’abondance (Keitt & Stanley 1998).

http://www.nslij-genetics.org/wli/1fnoise/
http://www.nslij-genetics.org/wli/1fnoise/
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Figure 2.11: Exemple de proces-
sus 1/f généré par la taille des
avalanches dans un tas de sable en
incrémentation continue. Issu de
Solé et al. (1999).

Certains auteurs ont essayé de donner un sens
à cette ubiquité en physique et en sciences na-
turelles (p. ex. Solé et al. 1999) en la reliant à
une forme de comportement complexe émergente
appelée criticalité auto-organisée «Self-organized
criticality». Une définition, quelque peu vague,
en est la suivante: Systèmes larges et complexes,
loin de l’équilibre, formés par de nombreuses par-
ties en interaction et qui évoluent spontanément
vers le point critique (Solé et al. 1999). Le tas
de sable en est un exemple type (Bak et al. 1987).
On laisse tomber lentement du sable, ce qui con-
duit à la formation d’une pile plate où les grains
restent dans la position où ils sont tombés, ils
sont stables. Cependant au fur et à mesure de
l’addition des grains la pente de la pile va aug-
menter et les grains vont être entraînés ensem-
ble par des avalanches (Fig. 2.11). Le nom-
bre d’avalanches entraînant x grains suit une loi
1/f . À cet état critique on n’appréhende plus le
tas comme une somme de grains de sable, mais
comme un système complexe avec des propriétés
émergentes. Si on transpose ce point de vue au
contexte écologique, l’addition d’une nouvelle es-
pèce placerait le système proche d’un état critique
où le collectif d’espèces et non-pas les espèces indi-
viduelles serait l’objet pertinent à considérer sur le
long-terme (Solé et al. 1999). Dans les phénomènes
physiques l’invariance d’échelle est une caractéris-
tique des états critiques, des systèmes très dif-
férents se comportent de la même façon lorsqu’ils
sont proches d’un point de transition critique et
des modèles très simples de ces systèmes peuvent
en donner une description exacte (Solé et al. 1996). Ce point de vue est à pondérer
par le fait que l’obtention d’un comportement similaire à celui d’une loi 1/f peut
aussi survenir des propriétés statistiques de valeurs générées par des distributions
possédant une longue queue de dispersion (Solow 2005). La détection de lois puis-
sances, d’ailleurs souvent complexe à prouver de façon rigoureuse, n’implique donc
pas nécessairement un phénomène d’auto-organisation critique (Halley et al. 2004).
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Fluctuations basse fréquence et régimes shifts. La présence de fluctuations à long-
terme dans les variables environnementales a aussi des implications dans le cadre de
l’étude des «régimes shifts». L’approche géophysique définit ce dernier comme une
séparation de deux périodes (régimes) pour lesquelles les statistiques de l’environ-
nement sont différentes mais néanmoins stables (Rudnick & Davis 2003). La question
de savoir si les fluctuations environnementales sont issues d’un processus stochas-
tique ou sont une suite de régimes avec des statistiques différentes est importante
pour comprendre et prédire leur variabilité. Le bruit rouge peut créer des fluctua-
tions à long-terme qui s’apparentent à des périodes de stabilité relative et que l’on
peut facilement assimilier à des régimes séparés (Steele 1996; 1998; Wunsch 1999). En
utilisant le bruit rouge comme modèle de fluctuations environnementales Rudnick &
Davis (2003) ont montré que la détection de tels régimes séparés était fréquente. Avec
un bruit brun, modifié pour enlever les très basses fréquences, la probabilité de dé-
tecter un régime dans une sélection aléatoire de 100 séries de 20 ans s’élève à 91% avec
une méthode de détection classique. Ce travail, qui montre que les régimes environ-
nementaux observés avaient de bonnes chances de n’être pas uniquement imputa-
bles à des processus non-linéaires, a été renforcée par l’étude de Hsieh et al. (2005).
En étudiant les processus susceptibles d’être à l’origine des fluctuations de nom-
breuses séries temporelles environnementales (température, indices climatiques), ils
montrent que les processus stochastiques à haute dimension ont une probabilité plus
forte de générer de telles fluctuations que les processus non-linéaires, mais sans pour
autant rejeter cette dernière hypothèse. Cette même étude montre aussi que con-
trairement aux séries environnementales, les séries biologiques impliquées dans des
régimes shifts sont plus vraisemblablement issues de processus non-linéaire auquels
sont ajoutés des processus stochastiques. Ils suggèrent ainsi que les dynamiques
écologiques dans les océans peuvent être issues de l’amplification du forçage envi-
ronnemental stochastique par les processus biologiques non-linéaires (p. ex. Dixon
et al. 1999).
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2.3 La couleur du bruit environnemental dans la nature

Figure 2.12: β calculés sur différentes vari-
ables géophysiques. Issu de Vasseur & Yodzis
(2004).

Environnements terrestre et marins.
Comme on l’a déjà remarqué en avant-
propos les échelles de variations dans
les environnements marins sont fonda-
mentalement différentes de celles des
environnements terrestres, les spectres
des séries environnementales présen-
tent des caractéristiques différentes
selon qu’elles reflètent l’un ou l’autre
(Steele & Henderson 1994). Steele
(1985) a été le premier à attirer l’atten-
tion sur le fait que les fluctuations en-
vironnementales marines avaient des
spectres plutôt rouges alors que le spec-
tre des variables terrestres étaient plus
blanc. Ces premiers travaux ont été
confirmés et complétés par la mesure
du β sur des données climatologiques
et hydrologiques (Pelletier & Turcotte
1997; Cyr & Cyr 2003). Vasseur & Yo-
dzis (2004) ont mesuré le β pour dif-
férentes variables terrestres et marines, ils montrent que les β de la température
de surface de l’eau sont souvent supérieurs à 1 et plus importants que les β es-
timés sur les variables terrestres qui exhibent des valeurs dont le mode est inférieur
à 1 (Fig. 2.12). L’océan étant considéré comme un intégrateur basse fréquence des
phénomènes climatiques, cette différence peut être attribuée à la capacité thermique
importante des océans qui amortit la variabilité à haute fréquence (Hasselmann 1976;
Hsieh et al. 2005). La «rougeur» des fluctuations océaniques affecte aussi les fluctua-
tions de variables atmosphériques. Vasseur & Yodzis (2004) montrent que les séries
de température atmosphérique ont en fonction de leur origine géographique des β al-
lant de 0 à 2. Les séries sont plutôt blanches en zone terrestre (β ' 0.25), rose-rouges
en zone côtière (β ' 0.75) et plutôt brunes en zone océanique (β ' 1.5).

Atlantique Nord et tropical. Afin d’investiguer les effets de la couleur du bruit en-
vironnemental sur la variabilité des stocks de pêche, dans les manuscrits 3 et 4 la
couleur du bruit environnemental a été mesurée pour 6 variables environnementales
couvrant l’Atlantique Nord et Tropical. Le choix des variables a moins été gouverné
par leur pertinence biologique que par leur disponibilité. La taille des séries tem-
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porelle, critique pour estimer les plus basses fréquences, est un premier point qui
a conduit à exclure les données trop courtes comme les données satellite. Le sec-
ond point a été l’étendue spatiale des données qui devait être la plus large possible
pour permettre la comparaison entre différentes zones géographiques et entre les
zones de distribution des stocks. D’autre part, la résolution doit être similaire en-
tre les variables pour permettre la comparaison. Enfin, autant que faire se peut, les
observations ont été privilégiées aux sorties de modèles qui peuvent parfois lisser
les fluctuations à court-terme. En prenant en compte tous ces paramètres, 6 vari-
ables environnementales ont été récupérées. La température de surface (SST), le
stress du vent nord-sud et est-ouest (respectivement VST et UST), le forçage ver-
tical du vent (W3), la pression à la surface de l’eau (SLP) et les profils de salinité
(SAL) ont été collectés dans des bases de données en libre accès sur internet (p.
ex. Fromentin et al. 2005). La SST a été récupérée sur un jeu de données recon-
struit issu des données COADS (http://www.cdc.noaa.gov/cdc/data.noaa.
ersst.html). UST et VST ont été récupérées sur le serveur ECMWF et sont is-
sues des resimulations ERA40 (http://data.ecmwf.int/data/). Ces données
ont été comparées pour validation avec les données satellites CERSAT (http://
www.ifremer.fr/cersat/en/data/data.htm) disponibles elles sur une plus
petite étendue temporelle. La SLP et W3 ont été récupérées sur COADS (http://
www.cdc.noaa.gov/cdc/data.coads.2deg.html) tandis que la salinité a été
extraite du jeu de données de l’université du Maryland (Carton Global Ocean Analy-
sis http://ingrid.cwb.gov.tw/SOURCES/.UMD/.Carton/.goa/.beta7/).
Les variables SLP et W3 présentaient des valeurs manquantes et une technique d’in-
terpolation a été utilisée (non-présenté), couplant l’approche du filtrage par vecteurs
propres (EVF) pour tenir compte de la structure d’autocorrélation de la série et l’ap-
proche par fonctions empiriques orthogonales (EOF) pour tenir compte de la struc-
turation spatiale des données. Les caractéristiques de ces séries, longueur, résolution
et étendue spatiale sont décrits dans les manuscrits 3 et 4.

Pour chaque série temporelle de chaque variable, c’est à dire pour chaque pixel
de l’Atlantique, le β a été estimé en utilisant la méthode multitaper. Des cartes de β
ont ainsi été réalisées pour chacune des variables afin d’inspecter la répartition spa-
tiale des valeurs. La carte des SST montre, comme attendu, une grande corrélation
spatiale des données (Fig. 2.13 à gauche). À grande échelle les zones tropicales et sub-
tropicales paraîssent plus dominées par les fluctuations à long-terme (plus stables à
court-terme) que les zones du Nord Atlantique. Cette séparation doit-être cependant
modérée par des zones plus rouges apparaîssant au Sud Ouest de l’Islande et en mer
du Nord. Il est à noter que cette structuration ne reflète pas une simple corrélation
avec la température. Si les zones tropicales, plus chaudes, sont plutôt rouges et le
Nord Atlantique, plus froid, est plutôt rose, le Sud-Ouest de l’Islande est une zone
froide qui est néanmoins plus rouge que la Méditerranée ou le golfe du Mexique. De

http://www.cdc.noaa.gov/cdc/data.noaa.ersst.html
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http://data.ecmwf.int/data/
http://www.ifremer.fr/cersat/en/data/data.htm
http://www.ifremer.fr/cersat/en/data/data.htm
http://www.cdc.noaa.gov/cdc/data.coads.2deg.html
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http://ingrid.cwb.gov.tw/SOURCES/.UMD/.Carton/.goa/.beta7/
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Figure 2.13: Couleur du bruit environnemental pour la température de surface et la pression
au niveau de la mer. Les limites noires représentent les provinces de Longhurst. Plus un point
est rouge, plus le β est élevé.

même, la différence nette de couleur entre le Nord et le Sud du golfe du Mexique ne
reflète pas une nette différence de température. Cependant ceci n’élimine pas la pos-
sibilité de corrélations locales entre la température et le β, qui seront à contrôler pour
interpréter les effets potentiels de la couleur du bruit environnemental. Les provinces
de Longhurst sont relativement homogènes avec l’exception du golfe du Mexique,
nettement séparé en une partie Nord plus rose et une partie Sud plus rouge. Comme
montré par Royer & Fromentin (2007) la Méditerranée et le golfe du Mexique (au
Nord) sont des zones chaudes qui possèdent des spectres de température parmis les
plus roses. Il est aussi à noter que les zones côtières sont généralement plus blanches.
La carte des SLP montre des résultats spatialement bien moins homogènes (Fig. 2.13
à droite). Un bassin de fluctuations à basse fréquence est situé sur les caraïbes con-
tigu à un bassin plus rose centré sur le Nord Atlantique. Cependant la zone tropicale
et sub-tropicale montre des zones rouges alarmantes, qui représentent clairement les
routes de navigation des navires dont sont issues les données COADS.

Les variables de vent (Fig. 2.14) reflètent comme la SST une structure spatiale
intéressante séparant les tropiques plus rouges du Nord Atlantique plus rose. Les
deux variables, UST et VST, indiquent globalement les mêmes structures séparant les
zones tropicale et subtropicale plus rouges de l’Atlantique Nord plus blanc. Une zone
blanche au centre de l’Atlantique Nord se dégage nettement pour les deux variables.
L’inhomogénéité du golfe du Mexique suggérée pour la SST semble aussi confirmée
par ces cartes. Les structures spatiales exhibées par ces variables ne sont ainsi pas
fondamentalement différentes mais néanmoins certaines différences sont visibles. Le
stress longitudinal (UST) indique une zone plus rouge à l’Ouest des côtes norvégien-
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Figure 2.14: Couleur du bruit environnemental pour le stress du vent longitudinal et lati-
tudinal.Les limites noires représentent les provinces de Longhurst. Plus un point est rouge,
plus le β est élevé.

nes qui se prolonge jusqu’aux côtes des États-Unis et du Canada. Il est à noter que si
on emploie les termes «rouge» et «rose» pour ces variables, la valeur des β est rela-
tivement faible et indique que ces variables sont plutôt blanches dans l’absolu.

Figure 2.15: Couleur du bruit environnemental pour le stress du vent au cube et la salin-
ité.Les limites noires représentent les provinces de Longhurst. Plus un point est rouge, plus
le β est élevé.

La répartition spatiale de la variable W3 semble plutôt aléatoire et on ne peut pas
vraiment dégager de zone avec une couleur caractéristique, sauf peut être les zones
côtières de l’Atlantique Ouest qui semblent plus rouges (Fig. 2.15). Comme pour
la SLP, les zones tropicales et subtropicales suggèrent les routes de navigation des
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navires ayant collecté les données. La salinité produit des structures de plus petite
échelle que pour la température et le vent. Elle confirme la séparation Nord-Sud de
l’Atlantique, mais suggère des fluctuations plus rouges dans le Nord que dans le Sud,
opposé à la structuration du vent et de la SST. On remarquera que ces données sont
de meilleure résolution (1 degré), mais sont limitées géographiquement entre 50 de-
grés Nord et 20 degrés Sud et elles ne couvrent pas la Méditerranée. Ces calculs ont
été réalisés une seconde fois en n’utilisant que les données à 1 degré ICOADS. Cette
approche a été abandonnée car la carte des β reflétaient principalement, comme pour
la SLP et W3, les routes de navigation.

Figure 2.16: Distribution et quantile à 50%
pour le β des 4 variables environnementales
retenues.

Les valeurs des β obtenus sont co-
hérentes avec les études précédentes (p.
ex. Vasseur & Yodzis 2004). La SST et
SAL sont des variables plutôt rouges pour
lesquelles le mode de la distribution est
respectivement -1.14 et -1.12 (Fig. 2.16).
Cependant, SAL montre des valeurs de
β comprises entre -0.56 et -2.2 qui sont
plus négatives que celles de la SST, com-
prises entre -0.28 et -1.6. Les deux vari-
ables de vent, UST et VST, ont un mode
de distribution faiblement négatif (respec-
tivement -0.18 et -0.14) qui confirme que ce
sont des variables plutôt blanches (p. ex.
Vasseur & Yodzis 2004). Leurs distribu-
tions semblent sensiblement équivalentes
(Fig. 2.16). On trouvera une estimation des
β pour les provinces de Longhurst dans le
manuscrit 3, le manuscrit 4 s’étant focalisé
sur les aires de distribution des espèces.

Couleur du bruit environnemental aux échelles intra- et inter-annuelles. Le calcul
des β a été effectué une seconde fois en séparant le spectre en deux partie, représen-
tant les fluctuations aux échelles intra-annuelles et les fluctuations aux échelles inter-
annuelles. Le β a ensuite été estimé sur chacune de ces parties. Intuitivement, on peut
interpréter la couleur du bruit environnemental aux échelles intra-annuelles comme
la dominance du cycle saisonnier dans le signal. Aux échelles inter-annuelles ont
peut l’interpréter comme la dominance des processus lents, des fluctuations multi-
annuelles (p. ex. Décennales). Cette séparation des échelles a été faite pour deux
raisons. La première est l’ajustement de la mesure aux propriétés biologiques des
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espèces de poissons. La saisonnalité des fluctuations environnementales est impor-
tante pour de nombreux processus biologiques et notamment pour le recrutement.
Une saisonnalité forte exprime la régularité du cycle annuel des conditions qui est
importante pour le succès reproductif net. Par exemple, les concepts de fenêtre envi-
ronnementale optimale (Cury & Roy 1989) et de la triade fondamentale (Bakun 1996),
illustrent l’importance de la régularité de l’enchaînement des processus d’enrichis-
sement, de concentration et de rétention qui affectent le succès reproducteur. Enfin
la mesure de l’importance relative des fluctuations à long-terme sur les fluctuations
à court-terme est conservée au travers de la mesure du β sur les fluctuations inter-
annuelles. La seconde raison est que cette dissociation permet de lever une ambiguité
d’interprétation liée à la mesure du β. Son estimation est fondée sur la linéarité du
spectre en coordonnées log sur lequel on ajuste un modèle de la forme 1/fβ . Cepen-
dant le spectre n’est pas toujours linéaire et une inflexion y est couramment détectée
(p. ex. Vasseur & Yodzis 2004; Breaker 2006).

Figure 2.17: Couleur du bruit environnemen-
tal aux échelles intra-annuelles (à gauche) et aux
échelles inter-annuelles (à droite) pour les dif-
férentes variables environnementales.Les limites
noires représentent les provinces de Longhurst.
Plus un point est rouge, plus le β est élevé.

Cette inflexion s’exprime dans la lit-
térature comme dans nos données,
par une pente plus faible pour la
partie du spectre correspondant aux
basses fréquences que pour la par-
tie du spectre correspondant aux
hautes fréquences. Deux β différents
peuvent donc refléter une différence
dans la pente de la partie des hautes
fréquences et non-pas une différence
sur la relative importance des fluc-
tuations à long-terme dans le sig-
nal.

La comparaison des cartes pour
les différentes variables montre des
différences entre les deux échelles
analysées. Aux échelles intra-
annuelles, la couleur du bruit en-
vironnemental est toujours globale-
ment plus rouge dans les zones
subtropicale et tropicale comparé à
l’Atlantique Nord, indiquant une
saisonnalité plus forte (Fig. 2.17).
Mais un gradient Est-Ouest apparaît,
l’Est Atlantique étant plus rouge que
la partie Ouest, ce qui peut sûrement
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être relié à la régularité des processus océanographiques saisonniers sur les côtes Est
des continents (upwellings). Il est à noter que le golfe du Mexique apparaît plutôt
rouge dans sa partie Nord. Aux échelles inter-annuelles la partie Est Atlantique sem-
ble plus blanche et la différence entre l’Atlantique Nord et les zones tropicale et sub-
tropicale apparaîssent moins nettes. Il apparaît notamment une zone très rouge au
Sud-Ouest de l’Islande. D’autres différences sont à remarquer, comme la partie Nord
du golfe du Mexique qui apparaît blanche, la côte Est des États-unis qui apparaît
rouge autour de 40° Nord et la mer du Nord qui apparaît plutôt blanche.

Figure 2.18: Distribution des β calculés aux
échelles intra- et inter-annuelles pour les dif-
férentes variables.

Contrairement à la SST, les deux vari-
ables de stress de vent, UST et VST, ex-
hibent des différences moins nettes entre
les deux échelles d’analyse ce qui indique
que le spectre peut être considéré comme
linéaire (Fig. 2.17). Néanmoins pour UST,
il est à noter le déplacement de la zone
blanche sur le Nord Atlantique (50°O,
35°N) pour les échelles intra-annuelles,
vers l’Atlantique Est (10°O, 35°N) pour les
échelles inter-annuelles. Il est aussi à re-
marquer encore une fois la pertinence des
provinces de Longhurst dont les limites
correspondent plutôt bien aux structures
spatiales détectées. Ces mesures permet-
tent de caractériser les zones en fonction
du signal saisonnier et des fluctuations
inter-annuelles, donnant un degré supplé-
mentaire à l’analyse. On aperçoit notam-
ment que certaines zones Atlantiques ont
une forte saisonnalité de température (bruit rouge), comme la mer du Nord et l’Ouest
Africain, qui sont associées à une stabilité inter-annuelle (bruit blanc). La comparai-
son des distributions des β calculés aux échelles intra- et inter-annuelles montre que
la saisonnalité de la température est un processus très dominant, les β étant nette-
ment plus négatifs aux échelles intra-annuelles (Fig. 2.18). Les différences entre les
échelles d’analyse sont négligeables pour UST et VST qui exhibent des valeurs sim-
ilaires. Les fluctuations inter-annuelles de la SST apparaîssent elles moins rouges,
mais toujours plus que les variables de vent (Fig. 2.18).



Chapitre 3

Effets et importance de la couleur du
bruit environnemental en écologie

Les travaux de May (1976) ont mis en avant que des modèles simples peuvent créer
des dynamiques complexes. Depuis le papier fondateur de Steele (1985), les impli-
cations de la couleur du bruit environnemental sur la variabilité des populations ont
ajouté un degré de complexité supplémentaire donnant lieux à de nombreux travaux
en écologie des populations. L’effort de recherche s’est développé selon deux axes.
Le premier aborde les effets de la couleur du bruit environnemental sur la nature des
fluctuations des populations, tandis que le second s’est porté sur l’évaluation de ses
conséquences écologiques pour les populations.

3.1 Des fluctuations à long-terme dans les populations

«More times means more variation». La «rougeur spectrale» n’est pas une l’apanage
des séries environnementales marines. Dans la suite des idées développées par Steele
(1985) sur la couleur du bruit environnemental, Pimm & Redfearn (1988) dans un ar-
ticle séminal publié dans Nature, se sont intéressés à l’augmentation de la variabilité
des séries temporelles de population avec leur taille. En découpant les séries en sous-
séquences de taille croissante, puis en calculant la variance sur ces sous-séquences, ils
tracèrent le graphique représentant l’évolution de la variance avec la taille de la série
pour chacune d’elles. Ils obtinrent deux résultats. Le premier que la variance est une
fonction croissante de la taille des séries, ce qui fut décrit par Lawton (1988) avec la
formule «More times means more variation», et le second que cette croissance de la
variance ne semble pas donner de signe clair de stabilisation pour de nombreux cas
(Fig. 3.1). Ces résultats ont par la suite été confirmés par d’autres auteurs utilisant
des méthodes et des données différentes (Murdoch 1994; Ariño & Pimm 1995; Cyr
1997; Inchausti & Halley 2001; 2002; Halley & Stergiou 2005), ainsi que sur des séries
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millénaires (Sugihara 1995).

Figure 3.1: Variabilité du log de la densité
de la population en fonction de la taille de
la séquence sur laquelle elle a été calculée.
Pour chaque graphique la ligne du milieu
joint la moyenne des espèces, les lignes du
haut et du bas relient respectivement les
valeurs maximales et minimales. Repris de
Pimm & Redfearn (1988).

Ainsi, Ariño & Pimm (1995) ont col-
lecté des séries temporelles de 115 pop-
ulations pour lesquelles ils ont calculé
l’exposant de Hurst, une autre mesure
de l’augmentation de la variance avec le
temps de mesure. Leurs résultats confir-
ment l’augmentation de variance avec la
taille de la série ainsi que les prédictions
de Steele sur les différences que les envi-
ronnements terrestre (bruit blanc) et marin
(bruit rouge) pourraient impliquer dans
la dynamique des populations. Ils mon-
trent en effet que les populations marines
exhibent des augmentations de variance
plus fortes (i.e. un spectre plus rouge)
que les populations terrestres, suggérant
que l’écosystème auquel appartient une
population tient un rôle important dans la
détermination de la dynamique. Leurs ré-
sultats posent ainsi la question de l’origine
des tendances des populations, ou fluc-
tuations à long-terme, ainsi que la raison
pour laquelle ces tendances apparaîssent
à toutes les échelles. Plus récemment, In-
chausti & Halley (2002) ont réalisé une
étude très étendue regroupant 544 séries
de populations naturelles pour 123 espèces. La mesure de l’augmentation de la vari-
abilité avec le temps ainsi que la couleur du spectre des séries confirment eux-aussi
ce phénomène quels que soient l’espèce, la taille des individus, leur niveau trophique
ou leur dynamique de population. Leurs résultats infirment cependant la prédiction
de Steele car les populations terrestres ont été trouvées plus rouges que les popula-
tions marines. L’étude de Halley & Stergiou (2005) encore plus récente nous intéresse
particulièrement car le même type d’analyse a été mené sur des stocks de poissons.
Les exposants de Hurst de 344 séries temporelles de débarquements de stocks de
poissons ont été comparés à ceux obtenus sur 431 séries temporelles de populations
terrestres. Les résultats montrent, encore une fois, l’augmentation de variance avec
la taille de mesure, mais aussi que la rougeur des séries de débarquements est plus
prononcée que celle des séries terrestres, phénomène disparaîssant néanmoins après
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la suppression des tendances attribuées à un effet de la pêche.

Couleur des séries écologiques
(Multiple segmenting method (Miramontes &

Rohani 2002))

Cette méthode a été développée pour permettre
l’estimation de la couleur des séries écologiques,
souvent courtes. Cette méthode propose de
multiplier les échantillons en utilisant des sous-
séquences de la série temporelle initiale, afin de
compenser le nombre réduit de points. La série
est découpée en segments de taille croissante sur
lesquels le beta est estimé. Le lien entre le beta et
la taille de la sous séquence peut être modélisé
d’après la relation:

β = a+
b√
n

avec β le coefficient du spectre, n la taille de la
sous-séquence, a et b des constantes à estimer.
Les auteurs avancent que cette méthode reste
performante jusqu’à 40 points.

La préhéminence de la rougeur des
séries écologiques semble sans explication
et un débat s’est rapidement structuré au-
tour de ces études sur deux fronts non-
cloisonnés, sans doute sous l’impulsion
du commentaire de Lawton (1988) sur
l’étude de Pimm & Redfearn (1988) dans
le même numéro de Nature. Il souligne
d’abord que l’augmentation de variance
sans limite détectable pose un problème
conceptuel lié à la régulation des popu-
lations. Une population pour laquelle la
variance croît sans limite remet en cause
la notion d’équilibre et de fait, questionne
l’existence d’une régulation, ravivant ainsi
le débat historique initié dans les an-
nées trente, sur l’existence d’un équilibre
et de régulation par densité-dépendance
(Berryman 1999). Ariño & Pimm (1995)
abondèrent dans le sens de Lawton en re-
marquant que pendant 30 ans, les ten-
dances des données climatiques en mer du Nord étaient corrélées avec les séries de
phytoplancton, de zooplancton, des stocks de poissons et des oiseaux, suggérant que
ces tendances pourraient être héritées des fluctuations environnementales (Aebischer
et al. 1990). Dans le même temps, le constat de Cohen (1995) sur 8 modèles unidimen-
sionnels en dynamique chaotique et produisant uniquement des fluctuations à court-
terme, mena à considérer que les modèles étaient faux ou que le bruit environnemen-
tal devait être intégré pour obtenir des fluctuations cohérentes avec celles observées
dans la nature (Sugihara 1995). Rappellant les résultats de Steele (1985) sur la rougeur
des fluctuations environnementales, Lawton (1988) suggère que ce type de comporte-
ment pourrait être hérité des fluctuations basse fréquence de l’environnement qui
teinteraient en rouge les dynamiques de population. Le prolongement naturel de
cette idée le conduisit à suggérer que la couleur du bruit environnemental pourrait
affecter la probabilité d’extinction des espèces car une population dans un environ-
nement rouge devra faire face à des périodes plus persistantes de mauvaises condi-
tions que dans un environnement blanc.
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Origine des dynamiques rouges: environnemental ou intrinsèque ? S’il a été sug-
géré que le forçage extrinsèque du bruit environnemental pouvait créer des fluctua-
tions à basse fréquence dans l’abondance des populations (Steele 1984; Kaitala et al.
1997) il n’est cependant pas nécessaire et suffisant car d’autres processus, eux in-
trinsèques, peuvent générer ce type de fluctuations. Par exemple, Miramontes &
Rohani (1998) montrent que les séries temporelles de trois populations d’insectes
élevés en laboratoire en l’absence de tout bruit environnemental exhibent une dy-
namique rouge. Les processus d’interaction et de rétroaction directe (p. ex. densité-
dépendance) forte (Blarer & Doebeli 1996) ou décalée (Akçakaya et al. 2003) et po-
tentiellement couplées à de la stochasticité démographique (Miramontes & Rohani
1998; Bjørnstad et al. 1999; Fromentin & Fonteneau 2001) peuvent elles aussi créer
des dynamiques rouges. Plus généralement tout facteur introduisant de l’inertie (de
l’autocorrélation) va être associé à un rougissement des dynamiques de population.

L’effet de la structure en âge est centrale (Benton et al. 2006). D’un côté, la struc-
turation entraîne que les individus seront comptés plusieurs fois dans la population
au cours de leur vie. De l’autre elle permet aussi de propager dans le temps des
changements (p. ex., taille du recrutement, traits) ayant eu lieu durant l’histoire
juvénile des individus (Fig. 3.2A), sous l’impulsion de bonnes conditions environ-
nementales (Heino & Sabadell 2003). Par exemple, une nourriture abondante peut
être associée à une meilleur condition des géniteurs et à un bon recrutement (bonne
ponte et bonne survie larvaire), produisant une cohorte abondante qui influence la
taille globale de la population durant plusieurs années (Fig. 3.2B). Les effets décalés
peuvent aussi se faire sentir au travers de la plasticité des traits dont l’effet est persis-
tant dans la population au moins sur la durée de vie de la cohorte (Sæther & Bakke
2000; Beckerman et al. 2002; Benton et al. 2006). Les effets maternels et l’histoire ju-
vénile transmettent ainsi la réponse des traits d’histoire de vie au travers des généra-
tions. En recyclant l’exemple précédent, une nourriture abondante entraîne un bon
recrutement constitué de juvéniles qui croîssent plus rapidement et atteignent plus
vite une taille élevée, ce qui rend la cohorte généralement plus efficace pour la re-
production (Fig. 3.2B). Une même population de géniteurs peut ainsi produire des
cohortes qualitativement différentes (mauvais/bons reproducteurs) dans des condi-
tions contrastées (p. ex. NAO +/-), dont les caractéristiques seront propagées pen-
dant toute la durée de vie de la cohorte.

Les stocks de poissons sont un cas où les interactions inter-cohortes sont impor-
tantes au travers de la biomasse féconde à laquelle contribuent, inégalement, de nom-
breuses classes d’âge (p. ex. Bjørnstad et al. 1999; 2004; Fromentin & Fonteneau 2001;
Hjermann et al. 2004). Le recrutement, souvent associé à un haut degré de stochas-
ticité, se propage et peut résonner au travers des classes d’âge («cohort resonnant
effect»), créant ainsi des fluctuations à basse fréquence qui n’ont rien à voir avec le
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Figure 3.2: A. Rougissement de la dynamique par la structure en âges. Le graphique du haut
représente l’exposant spectral d’une population avec un recrutement suivant un bruit blanc
en fonction du nombre de classes d’âges. Les graphiques suivant représentent les mêmes
séries de population ainsi que leur spectre respectivement pour 1, 2, 4 et 20 classes d’âges. B.
Illustration des effets décalés induits par la plasticité des traits. Une nourriture rare entraînera
une ponte de moins bonne qualité, à la survie moins élevée. La cohorte qui en sera issue
héritera d’une croissance plus faible, d’une reproduction plus faible et d’une maturité tardive.
Une nourriture abondante aura les effets inverses et l’effet sera transmis toute la durée de vie
de la cohorte.

forçage long-terme de l’environnement (Bjørnstad et al. 2004). La grande étendue spa-
tiale de l’aire de distribution peut aussi être invoquée pour expliquer le rougissement
des dynamiques par l’inclusion de phénomènes de plus grande échelle (White et al.
1996). Les interactions entre espèces peuvent d’autre part affecter les fluctuations au
travers des interactions trophiques (Ripa et al. 1998). Un bon exemple est la détection
de tendances fortes entre niveaux trophiques adjacents (i.e., cascades trophiques),
dans le système de la mer Noire ou de la mer Baltique qui sont attribuées dans
une large mesure à des modifications dans le fonctionnement du réseau trophique
(Daskalov et al. 2007; Casini et al. 2008). Enfin, d’autres auteurs arguent que si les
environnements terrestres présentent des fluctuations rouges celles-ci n’apparaîssent
qu’à des échelles trop faibles (mois, saison) ou trop longues pour être pertinentes
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à l’échelle écologique et que de plus, ces fluctuations sont moins rouges que celles
détectées dans l’abondance des populations et ne peuvent être tenues comme seules
responsables de ce rougissement (Inchausti & Halley 2002).
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3.2 Effets de la couleur du bruit environnemental et mod-
ulation par les traits d’histoire de vie

Couleur du bruit environnemental et dynamique de population. Le bruit rouge
n’est sans-doute pas la seule source de fluctuations à long-terme dans l’abondance
des populations, mais il influence les dynamiques. Petchey (2000) a appliqué le plan
expérimental proposé par Cohen et al. (1998) afin d’étudier si la couleur du bruit en-
vironnemental influençait la couleur de la dynamique des populations, la façon dont
les populations suivent les fluctuations environnementales ainsi que leur variabilité.
Deux populations de ciliés avec des taux de croissance différents, important et faible,
ont été cultivées sous l’influence de trois types d’environnement (température) dif-
férents : constant, suivant un bruit blanc ou suivant un bruit rouge. Les résultats
confirment largement les prédictions théoriques et montrent que quelle que soit la
couleur du bruit environnemental les populations ont des dynamiques rouges, mais
que cette rougeur est plus importante pour la population avec le taux de croissance
le plus important. Les deux populations de ciliés suivent mieux les fluctuations du
bruit rouge car il varie plus lentement, mais d’autant mieux que le taux de renou-
vellement de la population est élevé : la variabilité des populations est plus grande
dans le bruit rouge et surtout pour la population au taux de renouvellement le plus
élevé.

Les interactions entre le bruit environnemental et les facteurs de régulation des
populations produisent ainsi des dynamiques qui ne sont pas qu’une simple surim-
position de bruit à un squelette déterministe, mais qualitativement différentes (Green-
man & Benton 2005a; Bjørnstad et al. 2004). D’un côté les perturbations stochastiques
peuvent provoquer des fluctuations à haute fréquence au travers d’amplification par
les phénomènes de régulation, de sauts d’un attracteur à un autre, d’équilibres insta-
bles (Bjørnstad & Grenfell 2001). De l’autre, le bruit rouge peut exciter un système
déterministe stable et produire des fluctuations à long-terme, dont l’amplitude peut
être plusieurs fois celle du bruit (Blarer & Doebeli 1996; Greenman & Benton 2005a)
ainsi qu’amplifier les dynamiques à long-terme causées par les facteurs intrinsèques
(Ripa & Heino 1999). Une étude empirique récente montre que l’interaction peut
être encore plus complexe et que le forçage stochastique peut lui-même influencer la
structure de régulation de la population (Bull & Bonsall 2008).

Les traits de vie des espèces ont un effet modulateur important (Heino & Sabadell
2003). Les populations structurées en âge ont par exemple une tendance à lisser le
bruit environnemental (p. ex. Fig. 3.2A), blanc ou rouge, qui peut être transféré en
des fluctuations à basse fréquence comme dans le cas l’effet de la résonnance pro-
duit par les cohortes (Bjørnstad et al. 1999; 2004). Les analyses empiriques montrent
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que les espèces plus grandes et à vie longue ainsi que les espèces à taux de renou-
vellement plus élevé ont une tendance à avoir des dynamiques plus rouges (Ariño
& Pimm 1995; Petchey 2000; Inchausti & Halley 2002). Ceci est bien expliqué dans le
cadre de la résonnance par cohortes et par le fait que les générations multiples peu-
vent tamponner la variabilité à court-terme mais propagent des fluctuations à long-
terme. Les fluctuations environnementales à des échelles temporelles inférieures au
temps de génération sont en effet tamponnées, moyennées, amorties ou filtrées par la
structure en âge, mais cet effet disparaît pour des échelles de fluctuation significative-
ment supérieures au taux de renouvellement des espèces (Inchausti & Halley 2002).
La dynamique d’une population à taux de renouvellement lent sera moins sensible
à un environnement blanc qu’une espèce à taux de renouvellement rapide qui sera
prompte à répercuter les changements environnementaux à court-terme. Pour ré-
sumer, la structure en âge amortit les hautes fréquences environnementales et dans
un environnement donné, la rougeur de la dynamique augmente avec la longévité
des espèces et leur taux de renouvellement (Johst & Wissel 1997; Inchausti & Halley
2002).

Comprendre le mode d’intégration du bruit environnemental dans la dynamique
des populations est une question importante (Greenman & Benton 2003) mais qui
reste un secteur relativement peu exploré. Laakso et al. (2001; 2003) se sont intéressés
à l’effet de la couleur du bruit environnemental sur la dynamique de population
en utilisant des filtres non-linéaires pour représenter la réponse des processus bi-
ologiques (croissance, survie) au bruit environnemental. Ils montrent que l’effet de
filtre des processus biologiques peut avoir un impact très important sur la dynamique
de population et peut notamment masquer l’association entre la série environnemen-
tale forçante et la série de population (voir aussi Jonzén et al. 2002). Une alternative
à ce type d’analyse est l’utilisation du cadre de l’écologie métabolique. Ce cadre de
travail a mené à de nombreuses avancées dans la compréhension de l’influence de
l’environnement sur les traits physiologiques mais la démarche inverse, comment
les réponses physiologiques influencent les processus écologiques, a rarement été
employée. Son rôle dans les interactions trophiques et la détermination des traits
d’histoire de vie peut offrir un cadre explicatif puissant pour de nombreux processus
à l’échelle de la population et de la communauté (Humphries & Umbanhowar 2007).

Une des conséquences inattendues de l’interaction entre la couleur du bruit envi-
ronnemental et la dynamique de population est le masquage des dynamiques déter-
ministes du système biologique (Lundberg et al. 2000; Ranta et al. 2000; Lundberg &
Ripa 2002). Par exemple, Jonzén et al. (2002) ont utilisé une dynamique de population
déterminée par un simple processus autorégressif d’ordre 2 et perturbé par du bruit
coloré. Pour ce cas pourtant simple, ils ont montré que l’estimation a posteriori du
modèle générateur était très difficile si aucune information préalable sur le squelette
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dynamique de la population ou sur le bruit environnemental n’était disponible. Ces
résultats sont bien illustrés par les travaux de Bjørnstad et al. (1999), qui montrent
que la dynamique de la morue côtière de Norvège n’est capturée ni par des modèles
purement déterministes, ni par des modèles purement stochastiques. La dynamique
n’est capturée que lorsque sont combinés les processus déterministes et stochastiques
au sein d’un même modèle.

Figure 3.3: Effet du bruit rouge sur une dy-
namique surcompensatoire (en haut) et sur
une dynamique dépensatoire (en bas).

Augmentation de la probabilité d’extinction
? Une des caractéristiques du bruit rouge
est que la valeur de la variable à une date
donnée est suivie par des valeurs com-
parables de façon plus probable que par
le fait du pur hasard. Les fluctuations
environnementales constituent donc des
séquences pendant lesquelles les «bonnes»
conditions succèdent aux «bonnes» condi-
tions et les «mauvaises» conditions succè-
dent aux mauvaises. Les populations ex-
périmentant un environnement rouge font
ainsi face à des périodes persistantes de
conditions défavorables ce qui augmente
ainsi la probabilité d’extinction. Cette pré-
diction faite par Lawton (1988) a été con-
firmée par des études théoriques (p. ex. Johst & Wissel 1997; Cuddington & Yodzis
1999; Morales 1999), l’étude de microcosmes (p. ex. Pike et al. 2004) et a été invoquée
pour expliquer certains exemples réels d’extinction (Pounds et al. 1999; O’Reilly et al.
2003). Les effets du bruit rouge sur la probabilité d’extinction des populations ne
sont cependant pas univoques et dépendent de nombreux facteurs comme le mod-
èle utilisé pour générer le bruit environnemental (autorégressif ou 1/f ), l’intensité
de la variance, la «rougeur» du bruit ou encore la spatialisation des populations
(Caswell & Cohen 1995; Cuddington & Yodzis 1999; Halley & Kunin 1999; Morales
1999; Heino et al. 2000; Ruokolainen et al. 2007). Particulièrement, la probabilité
d’extinction dépend de l’interaction entre la couleur du bruit environnemental et
des caractéristiques biologiques des populations. Cette interaction a attiré beaucoup
d’intérêt en raison des conclusions contradictoires auxquelles menaient les modèles
théoriques avec des dynamiques dépensatoire (reproduction faible à basse densité) et
surcompensatoire (reproduction forte à basse densité) (Ripa & Lundberg 1996; Hal-
ley & Kunin 1999; Heino et al. 2000). Une dynamique surcompensatoire est associée
à une probabilité d’extinction réduite dans le bruit rouge alors qu’une dynamique
dépensatoire est associée à une plus grande probabilité d’extinction (Petchey et al.
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1997; Ripa & Heino 1999; Greenman & Benton 2005a). L’interprétation de cette in-
teraction est que contrairement à une dynamique surcompensatoire, une dynamique
dépensatoire ne permet pas à la population de croître suffisamment vite dans les
basses densités pour contrebalancer l’effet de la persistance des mauvaises condi-
tions dans le bruit rouge (Fig. 3.3, Greenman & Benton 2005a). La probabilité
d’extinction des populations est donc véritablement un produit de l’interaction entre
bruit environnemental et des caractéristiques biologiques, dépendant de la sensibil-
ité à l’environnement physique ainsi que de la vitesse et de l’intensité de la réponse
démographique. Par exemple, les populations à dynamique plus rouge (p. ex. plus
longévives) décrivent des changements d’abondance plus lents, ce qui augmente la
probabilité d’extinction car la population reste longtemps à des densités basses et
est ainsi plus sensible à des évènements catastrophiques (Inchausti & Halley 2003).
La couleur de la dynamique de population tient d’ailleurs plus d’importance dans
la probabilité d’extinction pour les poissons que pour les populations terrestres (In-
chausti & Halley 2003), car les dynamiques dépensatoires ne sont pas courantes dans
les stocks de poissons (Myers et al. 1995).

Au contraire du bruit blanc, l’autocorrélation importante du bruit rouge aug-
mente la persistance des mauvaises conditions ce qui se traduit par des changements
environnementaux moins brusques (plus lents) et une probabilité réduite d’évène-
ments catastrophiques (i.e. de changements de forte intensité à court-terme). L’im-
portance de ces aspects du bruit rouge pour l’extinction ou la baisse d’abondance
des populations dépend de leurs traits d’histoire de vie, qui déterminent leur sensi-
bilité à l’environnement (Schwager et al. 2006). Les espèces de petite taille et à vie
courte ont généralement un taux de renouvellement plus rapide (p. ex. petits pélag-
iques) et sont plus sensibles aux fluctuations environnementales. Elles ont donc ten-
dance à suivre de plus près les fluctuations environnementales plus lentes des en-
vironnements rouges (Petchey 2000) et ont une probabilité d’extinction plus grande.
Au contraire, les populations moins sensibles aux fluctuations environnementales
(p. ex. grandes, longévives, croissance lente) voient le risque risque d’extinction
n’augmenter que lentement avec la rougeur du bruit environnemental (Johst & Wis-
sel 1997). Cette relative robustesse au bruit rouge des populations aux traits d’histoire
de vie plus lents rend cependant la population moins apte à se reconstituer rapide-
ment après un évènement catastrophique. L’alternative, la sensibilité plus grande
à l’environnement (espèces petites et à vie courte), augmente significativement le
risque d’extinction dans le bruit rouge, mais rend aussi les populations plus robustes
aux catastrophes (Johst & Wissel 1997). Heino & Sabadell (2003) ont testé l’effet de la
couleur du bruit environnemental pour des modèles représentant différents types de
traits. Ils montrent que le bruit rouge influence la probabilité d’extinction des mod-
èles structurés en âge et que la prédiction de Lawton (1988) est justifiée pour tous
les modèles envisagés, sauf le modèle de population annuelle, modèle de référence



Chap.III Effets et importance de la couleur du bruit environnemental en écologie 63

de nombreuses études théoriques. Selon cette étude, la probabilité d’extinction des
espèces annuelles décroît dans le bruit rouge contrairement à tous les autres types
de traits. Particulièrement, le type pérennial est le plus robuste au bruit rouge car
les individus contribuent au recrutement de leur maturité sexuelle à leur mort, et
le nombre de classes d’âge reproductrices constituent une réserve salvatrice face aux
successions de mauvaises conditions. Alors que les espèces annuelles sont sensibles à
une seule mauvaise année, les populations avec plusieurs classes d’âge peuvent tam-
ponner les successions de mauvaises années et plus leur espérance de vie est longue,
plus elles y sont résistantes.

Stratégies de traits d’histoire de vie et variabilité environnementale. Même si elle
est aujourd’hui discutée (Reznick et al. 2002), la nomenclature des stratégies r (en
référence au taux de croissance) et K (en référence à la capacité d’accueil) offre un
cadre de réflexion intéressant permettant de relier traits d’histoire de vie et carac-
téristiques des fluctuations environnementales. Les espèces à stratégies r sont des
espèces à vie plutôt courte, à la taille réduite, au développement rapide, à la crois-
sance élevée et à la reproduction précoce qui sont très variables dans le temps et
adaptées à des changements environnementaux importants à court-terme. Les es-
pèces à stratégies K sont des espèces à la croissance et au développement plus lents,
à la reproduction tardive, dont les individus sont plutôt de grande taille et longévifs,
elles sont moins variables sur le court-terme (dynamiques plus rouges) et sont plus
adaptées à des conditions environnementales plus stables. Les espèces à stratégie r
sont typiquement robustes aux catastrophes car étant à renouvellement rapide, elles
compensent rapidement une baisse importante d’abondance, tandis que les espèces
à stratégie K y sont plus sensibles. Cette nomenclature permet de faire le lien entre
les stratégies des traits d’histoire de vie et la couleur du bruit environnemental. Les
espèces les plus robustes au bruit rouge sont les moins sensibles à la variabilité en-
vironnementale à court-terme, car elles sont plus grandes, plus longévives avec un
renouvellement plus lent, ce qui correspond à la définition de la stratégie K. Cette
stratégie est aussi associée à une plus grande sensibilités aux années catastrophiques,
mais dont la probabilité est réduite dans le bruit rouge (Schwager et al. 2006). Les es-
pèces plus petites avec peu de classes d’âges, à stratégie r, sont elles plus sensibles à
la répétition des mauvaises conditions inhérentes au bruit rouge car étant à vie courte
et suivant de plus près les fluctuations de l’environnement, elles sont moins robustes
aux longues périodes de conditions défavorables mais sont adaptées à répondre aux
années catastrophiques qui sont plus fréquentes dans le bruit blanc (Johst & Wissel
1997; Petchey et al. 1997; Heino & Sabadell 2003).

Le parallèle entre les stratégies de reproduction des poissons (Goodwin et al. 2006)
et les stratégies reproductives des oiseaux (Sæther & Bakke 2000) propose l’existance
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d’un continuum de stratégies entre les espèces de type r, hautements reproductives,
et les espèces de type K, survivantes. Les espèces de type K produisent relativement
peu de recrues chaque année mais vivent plus longtemps et ont des classes d’âges
reproductrices plus nombreuses qui permettent de se reproduire de façon répétée. Il
est notamment considéré que l’itéroparité pourrait avoir évolué comme une stratégie
pour lutter contre les années de mauvais recrutement dues aux mauvaises conditions
répétées (Stearns 1976). La qualité et la quantité des oeufs est également une fonc-
tion de l’âge chez les poissons (effets maternels) et les individus les plus âgés sont
souvent de meilleurs reproducteurs que les plus jeunes (Birkeland & Dayton 2005).
Les espèces à vie longue et à vie reproductrice étendue ont donc l’opportunité de
répartir un important effort reproductif sur un grand nombre d’années (Myers et al.
1997; Hutchings 2001; Denney et al. 2002). Au contraire, les espèces à stratégies de
type r ont un recrutement annuel plus fort et elles ont une stratégie opportuniste
d’exploitation des conditions favorables qui leur permet de compenser leur sensibil-
ité aux conditions environnementales. Par exemple, les traits d’histoire de vie des
thons tropicaux et tempérés sont différents, les thons tropicaux présentent plutôt une
stratégie de type r et les thons tempérés plutôt une stratégie de type K (Fromentin
& Fonteneau 2001). Par le biais de simulations Fromentin et Fonteneau ont montré
que le thon rouge (Thunnus thynnus), espèce tempérée, était capable de survivre à
10 ans de recrutement nul alors que le skipjack (Katsuwonus pelamis), espèce trop-
icale, s’effondrait après 4 ans de recrutement nul. Cette résistance des thons tem-
pérés aux problèmes successifs de recrutement est rendue possible par leur vie plus
longue et leur plus grand nombre de classes d’âges reroductrices, permettant la con-
stitution d’une biomasse féconde qui agit comme une réserve de sauvegarde (p. ex.
Longhurst 1998; 2002).

Ces éléments suggèrent que les espèces à stratégies K sont plus adaptées à un en-
vironnement à bruit rouge tandis que les espèces à stratégies r sont plus adaptées à un
environnement à bruit blanc. L’étude de Fromentin & Fonteneau (2001) fourni tpour-
tant un contre-exemple puissant. En effet les thons tropicaux à stratégie r habitent
des environnements plutôt stables et rouges, alors que les thons tempérés de type
K habitent des environnements plus variables et plus blancs. Ce fait met en avant
une contradiction claire entre les stratégies des thons tropicaux et tempérés avec la
théorie r/K. Le concept de stratégie r et K est aujourd’hui discuté (Reznick et al. 2002)
car il ne prend pas en compte certains aspects de la physiologie des espèces, comme
l’influence de la température de l’eau sur la reproduction et la croissance des thons
et des espèces assimilées. Longhurst (1999) suggère notamment que dans les eaux
froides et tempérées le recrutement est un facteur écologique clé à cause du risque
de nourriture réduite pour les larves et les juvéniles. Ainsi, le thon rouge qui vit
dans des eaux tempérées à froides effectue des migrations reproductrices dans des
eaux plus chaudes, avec néanmoins un temps et une fréquence de ponte réduite par
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rapport aux thons tropicaux dont la probabilité de recrutement stable reste plus forte
(Fonteneau 1992).

Un point de vue complémentaire peut cependant être proposé dans le cadre de
la couleur du bruit environnemental. Le thon rouge rouge, thon tempéré, vit plutôt
dans des environnements blancs mais même s’il effectue des migrations reproduc-
trices dans des eaux chaudes la ponte reste dans des environnements plutôt blancs
(Méditerranée et Golfe du Mexique) par rapport aux zones tropicales plutôt rouges
(voir chapitre 2). Royer & Fromentin (2007) ont suggéré qu’un habitat à bruit blanc
pourrait être favorable à la ponte du thon rouge (Thunnus thynnus) en offrant sur le
long-terme plus d’opportunités spatio-temporelles de conditions favorables à la re-
production. Dans les environnements rouges, les thons tropicaux sont soumis à des
séquences de mauvaises conditions auxquelles ces espèces sont particulièrement sen-
sibles. Dans ce type d’environnement, la stratégie favorisée pour assurer la stabilité
du recrutement pourrait alors être l’augmentation du temps et de la fréquence de la
ponte afin de ne pas attendre les bonnes conditions, mais plutôt d’exploiter le plus
possible d’opportunités. Cette stratégie permettrait aux espèces de type r de saisir
activement chaque opportunité de reproduction sur une période plus longue et selon
une fréquence plus grande, ce qui a pour conséquence de découpler la reproduction
des séries de mauvaises années. Ainsi, les thons tropicaux confinés par leurs lim-
ites physiologiques dans des zones où les fluctuations environnementales sont plutôt
rouges et a priori défavorables pourrait être contrebalancée par l’augmentation de la
fenêtre de ponte qui permet d’exploiter activement les opportunités de ces environ-
nements plus stables.
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3.3 Couleur du bruit environnemental et fluctuations des
captures de grands pélagiques dans l’Atlantique

De la pente du spectre à la biologie. Pour comprendre comment la couleur du bruit
environnemental influence les espèces la bibliographie se réfère souvent à l’argument
que le bruit rouge comporte des séquences persistantes de mauvaises conditions, ce
qui n’est pas le cas du bruit blanc (p. ex. Lawton 1988). La persistence et l’alternance
des mauvaises conditions semble être un facteur esssentiel pour la réponse des pop-
ulations à l’environnement (Wichmann et al. 2003). Cependant un lien manque dans
cette argumentation car si la mesure de la pente du spectre est synthétique elle n’est
pas directement interprétable en tant que conditions environnementales rencontrées
par une espèce dans le bruit blanc ou rouge. Est-ce que les différences spectrales
entraînent des différences dans l’environnement pouvant être biologiquement per-
tinentes ? Il semble important d’étudier ce que «la pente du spectre en coordon-
nées log des séries temporelles environnementales», le β, implique en termes de
longueur de séquences de mauvaises conditions. Pour ce faire, des bruits de dif-
férentes couleurs ont été générés et la taille des séquences continues de mauvaises
conditions ont été mesurées. Pour une gamme de β allant de 0 à -2 par pas de -0.2, 500
séries ont été générées et lors de mauvaises conditions, la fréquence des séquences
continues de différentes tailles a été mesurée. Ce test nous permet ainsi d’obtenir
la probabilité d’obtenir une séquence de mauvaises conditions d’une certaine taille
sous l’hypothèse d’un bruit d’une couleur donnée. Il est bien sûr difficile de définir ce
qu’est une mauvaise condition dans un cas général, nous avons donc arbitrairement
choisi qu’une mauvaise condition serait une valeur tombant dans le premier tiers de
la distribution des valeurs environnementales (i.e., en deçà du quantile à 33%).

Les résultats montrent que la probabilité d’obtenir de longues séquences de mau-
vaises conditions augmente nettement avec le β (Fig. 3.4). Ainsi dans un bruit blanc la
probabilité d’avoir des séquences de plus de 6 ans est presque nulle, alors qu’elle de-
vient rapidement importante avec l’augmentation de la rougeur du bruit, atteignant
plus de 20% pour β = 1 et β = 1.6. Si on décide une limite arbitraire à 5% de prob-
abilité, la taille maximale des séquences de mauvaises conditions passe de 5 ans en
bruit blanc à plus de 10 ans en bruit rouge, soit une augmentation de 100% de la taille
des mauvaises conditions (Fig. 3.4). Les résultats indiquent de plus que la fréquence
de très longues séquences de mauvaises conditions augmente rapidement, permet-
tant dans les bruits bruns d’obtenir des séquences continues de plus de 20 ans avec
une probabilité de plus de 5%. Ces résultats suggèrent que la pente du spectre à bien
une pertinence biologique dans la gamme des exposants mesurés dans la nature.
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Figure 3.4: Résultats du test. À gauche exem-
ples de séries temporelles pour des β donnés,
la zone bleue représente les mauvaises condi-
tions. À droite probabilités des séquences con-
tinues de mauvaises conditions de différentes
tailles, la limite à 5% est indiquée en rouge. En
bas, taille maximale des séries à plus de 5% de
probabilité en fonction du β.

Ainsi des différences faibles de pente
(∆β = 0.2) peuvent entraîner des
séquences plus longues de 2 ans avec
une probabilité non-négligeable, dans
les conditions de notre test.

Ces résultats sont bien sûr contin-
gents aux conditions de notre test. Par
exemple la définition de bonnes ou
de mauvaises conditions est totalement
arbitraire ce qui limite l’interprétation
biologique. Le choix du quantile à
33% pour représenter les mauvaises
conditions semble néanmoins conser-
vatif car contraignant par rapport à
des variables réelles (p. ex. NAO).
De plus, les séries interrompues par
une année de conditions favorables,
même si sa valeur la rend proche
des mauvaises conditions, ne sont pas
comptées comme une séquence con-
tinue de mauvaises conditions. Il
est cependant vraisemblable que cette
simple année ne change que très
peu de choses au point de vue bi-
ologique.

Variabilité des séries de grands pélagiques de l’Atlantique Les fluctuations des
stocks de poissons sont héritées de trois facteurs principaux qui sont la dynamique
intrinsèque de population, les fluctuations environnementales et l’exploitation. Com-
prendre quelle est l’importance relative de ces facteurs dans les fluctuations des séries
temporelles est une question centrale en écologie des pêches pour des raisons thé-
oriques et appliquées (gestion). Cependant on sait que les effets de ces facteurs ne se
surimposent pas les uns aux autres, mais interagissent entre eux. Les fluctuations des
séries temporelles commerciales contiennent donc la signature de ces trois facteurs.
En partant du principe que les mêmes facteurs (ou la même combinaison) doivent
avoir des effets comparables sur les fluctuations, comparer les séries temporelles de
différentes espèces dans les mêmes environnements et de la même espèce dans des
environnements contrastés et soumis à des dynamiques d’exploitation différentes,
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devrait permettre de comprendre leur importance relative. On espère ainsi identifier
les facteurs, ou leur combinaison, à l’origine de fluctuations communes entre séries
temporelles et particulièrement les effets potentiels de l’environnement.

Une approche comparative à grande échelle a été utilisée en utilisant un jeu de
données extensif de 169 séries temporelles de captures et captures par unité d’effort
pour 9 espèces de grands pélagiques issues de 11 zones géographiques différentes
de l’Atlantique Nord et tropical. Les zones géographiques ont été définies en util-
isant les provinces de Longhurst (2001) afin qu’elles présentent a priori des carac-
téristiques physiques différentes. La comparaison des fluctuations des séries tem-
porelles n’est pas triviale, particulièrement pour étudier un jeu de données étendu.
Les méthodes les plus courantes se fondent sur des approches multivariées (p. ex.
analyse en composantes principales) qui ne permettent de comparer que les fluctua-
tions à basse fréquence des séries (tendances). Or on ne connait pas a priori les effets
des différents facteurs et il est nécessaire de conserver l’intégralité de la complexité
du signal. La méthode des ondelettes a été choisie pour cela, car elle permet une
description détaillée des fluctuations des séries temporelles en temps et fréquence.

Figure 3.5: Arbre de classification des spec-
tres d’ondelettes des séries temporelles de cap-
tures par unité d’effort issues de la province de
Longhurst des canaries (CNRY).

Afin de pouvoir comparer plusieurs
spectres d’ondelettes, une méthode
de comparaison quantitative a été
développée (article 1) et appliquée
au jeu de données. Cette approche
permet de calculer une distance en-
tre les spectres d’ondelettes, plus la
distance est faible, plus les spec-
tres décrivent des variations simi-
laires.

Intuitivement les séries temporelles
des mêmes espèces issues de provinces
différentes devaient exhiber des fluctu-
ations comparables, faisant de l’espèce
le facteur principal. L’inspection vi-
suelle des séries temporelles n’a pas
confirmé cette hypothèse mais a plutôt
montré la similarité des fluctuations des
séries issues des mêmes provinces. Par
exemple, dans la zone des Canaries (CNRY) qui regroupe la plus grande diversité
de séries temporelles, les séries des même espèces comme le patudo (Thunnus obesus)
ont des fluctuations différentes (Fig. 3.5). L’analyse des distances entre les spectres
d’ondelettes a confirmé les résultats de ces observations et montre que, généralement,
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les séries temporelles issues des mêmes provinces ont des fluctuations plus proches
que les séries temporelles de la même espèce. Ce résultat n’est ni univoque, ni simple
à interpréter car il met aussi en évidence une interaction entre l’origine géographique
et les espèces.

Ces dernières ne sont pas réparties équitablement entre les zones car certaines
sont exclusivement tropicales comme l’albacore (Thunnus albacares) ou le listao (Kat-
suwonus pelamis), alors que d’autres ont une répartition géographique plus large com-
me le thon rouge (Thunnus thynnus) ou l’espadon (Xiphias gladius). La distance en-
tre les spectres d’ondelettes montrent que plus les espèces ont une répartition géo-
graphique réduite et tropicale, plus leur fluctuations sont proches. Cet aspect est con-
firmé par l’examen de l’arbre de classification des spectres d’ondelettes, sur lequel se
dégagent des groupements relativement homogènes de séries temporelles de l’Atlan-
tique tropical. L’examen des spectres bivariés (cospectres et spectres de cohérence)
entre les séries temporelles et le climat, au travers du NAO, montrent de plus des as-
sociations plus fortes et plus pertinentes dans le Nord Atlantique que pour les zones
tropicales. Ce dernier résultat est attendu, mais il suggère que la différence de régime
climatique entre les zones tropicales et tempérées pourrait contribuer à la structura-
tion des fluctuations des séries temporelles. La diversité des environnements semble
être liée à la diversité des fluctuations, mais il suggère aussi une différence qualita-
tive entre les séries temporelles issues des zones tropicales dont les fluctuations sont
plus similaires entre les espèces que pour les séries de l’Atlantique Nord et tempéré.
Cette structuration géographique est complétée à échelle plus locale, par des analyses
à l’intérieur de chacune des provinces qui permettent d’éliminer l’effet de l’origine
géographique. Les arbres de classification effectués pour les différentes provinces
montrent systématiquement que les séries temporelles sont groupées en fonction de
l’engin de pêche (Fig. 3.5). Ils indiquent que, localement, la dynamique des flottilles
semble être le facteur dominant les fluctuations des séries temporelles des captures
déclarées.

Cette analyse est originale par le fait qu’elle aborde avec une approche compara-
tive les facteurs structurant les fluctuations des séries temporelles commerciales des
grands pélagiques. Elle met en évidence l’origine complexe des fluctuations des
séries temporelles qui ne présentent pas une structuration simple, par exemple toutes
les séries de la même espèce groupées entre elles, mais reflètent différents niveaux
d’interaction. On suggère que les fluctuations sont formées par l’interaction entre la
dynamique de population et son écosystème, sous l’influence du climat. À ce proces-
sus se surimposent deux filtres. Le premier résulte des propriétés de l’environnement
physique, le bruit environnemental, qui diffère entre les provinces et le second résulte
de la dynamique de l’exploitation des différentes flottilles qui reflètent différentes
stratégies dans l’espace et dans les espèces ciblées.
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L’effet des propriétés environnementales sur les fluctuations est ici la question
qui nous intéresse particulièrement. Ce travail ayant été avancé de front avec les
estimations de la couleur du bruit environnemental il a rapidement été noté une
similarité entre la distance entre les séries temporelles exprimées par la comparai-
son entre les spectres d’ondelettes et la différence de bruit environnemental entre les
zones. Les zones tropicales présentent en effet des spectres environnementaux plutôt
rouges alors que les zones de l’Atlantique Nord et tempéré sont plus roses. Deux
questions ont alors été posées pour prolonger les résultats du manuscrit 2 et pour
tester l’hypothèse d’une dynamique de population affectée par les propriétés envi-
ronnementales :

• Est-ce que différents bruits environnementaux sont associés à des séries tem-
porelles avec des fluctuations différentes ?

• Est-ce que les caractéristiques biologiques des différentes espèces peuvent nous
permettre de comprendre l’interaction entre origine géographique et espèce
décrite dans l’article 2 ?

Implications de la couleur du bruit environnemental. Le manuscrit 3 décrit l’ana-
lyse qui a été effectuée pour répondre à ces questions. Le même jeu de séries tem-
porelles de grands pélagiques a été utilisé afin d’examiner la relation entre les car-
actéristiques de leurs fluctuations et la couleur du bruit environnemental. Afin de
tester si les caractéristiques biologiques des espèces modulaient la réponse au bruit
environnemental, un jeu de données documentant les traits d’histoire de vie des dif-
férentes espèces a été constitué. L’approche développée dans ce manuscrit consiste
à caractériser dans un premier temps la couleur du bruit environnemental dans dif-
férentes zones géographiques (provinces de Longhurst) d’où sont issues les séries
temporelles. Dans un second temps, on mesure les caractéristiques statistiques des
séries temporelles puis on les compare à la couleur du bruit environnemental dans
chacune des provinces. Enfin dans un troisième temps, on regarde si la relation en-
tre le bruit environnemental et les caractéristiques statistiques des séries temporelles
sont reliées aux traits d’histoire de vie des espèces.

La couleur du bruit environnemental, β, a été estimée sur 4 variables différentes.
La température de surface de l’eau (SST), les composantes longitudinales (UST) et
latitudinales (VST) du stress du vent ainsi que la salinité (SAL) (Chapitre II.3). Le β a
été estimé pour chaque série temporelle (chaque pixel) de chaque variable en utilisant
la méthode multitaper d’estimation spectrale (Chapitre II.2) couplée à une régression
robuste. À partir des cartes réalisées, un indice intégratif de la couleur du bruit en-
vironnemental des 4 variables a été dérivé en utilisant le premier axe d’une analyse
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en composantes principales. Cet indice composite permet de résumer en une seule
mesure l’information fournie par les différentes variables. Les estimations du β pour
chaque variable et pour l’indice composite ont ensuite été moyennées sur chaque
province de Longhurst pour permettre la comparaison avec les caratéristiques statis-
tiques des séries temporelles.

Trois statistiques ont été choisies pour décrire les propriétés des séries temporelles
afin de capturer l’effet de la couleur du bruit environnemental. D’après la théorie (p.
ex. Petchey 2000), la variabilité des séries temporelles reflète une interaction entre les
traits d’histoire de vie et la couleur du bruit environnemental, la variabilité doit être
plus élevée dans le bruit rouge que dans le bruit blanc et d’autant plus que les espèces
sont à renouvellement rapide. La structure de la densité-dépendance affecte aussi la
réponse des populations à la couleur du bruit environnemental (p. ex. Petchey et al.
1997). La fonction du taux partiel de corrélation à l’ordre 1 («Partial Rate Correlation
Function» PRCF, Berryman & Turchin 2001) qui est utilisée pour détecter la densité-
dépendance, a ici été utilisée pour décrire l’importance de la régulation (rétroaction
négative) dans les séries temporelles. Enfin, la couleur des séries temporelles peut
aussi être teintée par la couleur du bruit environnemental (Kaitala et al. 1997). Elle a
été estimée en utilisant la methode de segmentation multiple (Miramontes & Rohani
2002).

La comparaison des différence de β entre les provinces avec le test réalisé sur
la longueur des séquences continues de mauvaises conditions en fonction du β in-
dique que l’on peut attendre des différences importantes dans le comportement des
séries temporelles de SST entre les zones. Les valeurs du β de la SST varient entre
1 et 1.7, ce qui fait passer la probabilité de séquences continues de plus de 10 ans
dans de mauvaises conditions de moins de 5% à plus de 20%. Cette différence im-
portante permet d’attendre une réponse biologique réaliste détectable sur les séries
temporelles des grands pélagiques. La comparaison des statistiques des séries tem-
porelles avec le β montrent premièrement que la variabilité des séries temporelles
décroît dans les zones les plus rouges, contrairement aux résultats théoriques. La
rétroaction négative est aussi moins forte dans les environnements rouges que dans
les environnements blancs et la couleur des séries écologiques évolue dans le même
sens que la couleur du bruit environnemental. Ces résultats indiquent que les séries
temporelles sont généralement plus lisses dans les environnements rouges que dans
les environnements blancs. Ils confirment aussi la différence de comportement des
fluctuations des séries temporelles entre les zones tropicales, plus rouges, et les zones
plus tempérées du Nord Atlantique, plus blanches, qui avait été mise en avant dans
l’article 2.
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Figure 3.6: Pentes de la relation entre
la variabilité des séries temporelles et la
couleur du bruit environnemental (ENI)
pour chacune des espèces, en fonction
d’un index combiné des traits d’histoire
de vie (CTI). Plus CTI est grand, plus les
espèces sont à vie courte, à maturité pré-
coce et à croissance rapide (stratégie r).

Cependant, les relations entre le bruit en-
vironnemental dépendent également beau-
coup de l’espèce et suggèrent un effet des
traits d’histoire de vie. Par exemple la
décroissance de la variabilité est claire pour
les espèces à vie longue et à maturité tar-
dive (i.e. stratégie K) comme l’espadon
(Xiphias gladius) ou les marlins, mais elle est
beaucoup moins claire pour les espèces à
maturité plus précoce et à vie plus courte
(i.e. stratégie r) comme le listao (Katsuwonus
pelamis) ou l’albacore (Yellowfin tuna, Thun-
nus albacares). Les pentes calculées entre
les statistiques des séries temporelles et la
couleur du bruit environnemental ont alors
été comparées aux traits d’histoire de vie. Les
résultats montrent que plus les espèces sont
à renouvellement lent, plus la relation en-
tre la variabilité et la couleur du bruit en-
vironnemental est importante. En d’autres
termes, les espèces à stratégie K semblent
plus influencées par la couleur du bruit en-
vironnemental que les espèces à stratégies r
(Fig. 3.6).

Le rougissement des fluctuations dans le bruit rouge possède des fondements
théoriques. Premièrement le forçage environnemental peut teinter la dynamique et
deuxièmement, la structure en âge des populations les plus longévives agit comme
un filtre qui permet de tamponner la variabilité à court-terme de l’environnement et
rougit leur dynamique (Chapître III.1). Les rétroactions négatives moins fortes dans
le bruit rouge peuvent être issues de la présence de fluctuations à plus long-terme
qui permettent aux populations de fluctuer plus proches de leur équilibre théorique,
ce qui est associé à des phénomènes de régulation moins importants et des rétroac-
tions négatives moins fortes (Berryman & Turchin 2001). La prédiction de la théorie
que les espèces à renouvellement plus rapide sont plus variables que les espèces à
renouvellement lent dans les environnements rouges, est aussi confirmée par nos ré-
sultats. Par exemple si dans les environnements blancs il n’y a pas de différence claire
entre la variabilité des séries temporelles des différentes espèces, dans les environ-
nements rouges les espèces qui maturent plus tardivement et en général les espèces à
renouvellement lent, sont moins variables que les espèces à maturation plus précoce
(Fig. 3.7).
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Figure 3.7: Variabilité moyenne des
séries temporelles des grands pélagiques
issues des zones à bruit rouge en fonction
de l’âge à maturité.

Cependant la seconde prédiction théorique,
qui est que la variabilité doit augmenter dans
le bruit rouge et d’autant plus que les espèces
sont à renouvellement rapide n’est pas con-
firmée par nos résultats. Ils mettent plutôt
en évidence le phénomène opposé, c’est à
dire la baisse de la variabilité dans les envi-
ronnements rouges, d’autant plus que les es-
pèces sont à renouvellement lent (Fig. 3.6).
En d’autres termes, la variabilité des séries
temporelles des espèces à renouvellement
lent augmente dans le bruit blanc. Au-
cun résultat théorique ne permet d’expliquer
ce phénomène mais on peut, avec néan-
moins beaucoup de précautions, faire les
propositions suivantes qui ne sont d’ailleurs
pas mutuellement exclusives. Le chapître
III.2 montre que les espèces à stratégie K
semblent être plus robustes à un environ-
nement rouge mais plus sensibles à un en-
vironnement blanc, tandis que les espèces à
stratégie r sont plus adaptées à un environnement blanc mais plus sensibles à un en-
vironnement rouge. On peut alors supposer que les espèces à stratégie K seraient
plus facilement déstabilisées dans le bruit blanc alors que les espèces à stratégie r le
seraient dans le bruit rouge, entraînant une augmentation de la variabilité. La sec-
onde proposition serait que la pêche ait un effet déstabilisateur sur les populations
qui les rende plus sensible aux perturbations environnementales. La plus grande sen-
sibilité des espèces aux traits plus lents aux effets de la pêche expliqueraient cet effet
(Jennings & Kaiser 1998; Denney et al. 2002). Cpendant le jeu de données ne permet
pas de tester de façon formelle cette hypothèse, seuls les effets des différents engins
ont été contrôlés.

On confirme dans le manuscrit 3 les résultats obtenus dans l’article 2 et supporte
les hypothèses qui y ont été formulées. Les caractéristiques stochastiques des envi-
ronnements sont associées à des fluctuations différentes des séries temporelles des
grands pélagiques et semblent tenir un rôle dynamique important. La modulation
de la relation entre statistiques et couleur du bruit environnemental par les traits
d’histoire de vie confirme aussi l’interaction entre l’origine géographique et l’espèce
qui avait été soulignée dans l’article 2. Les effets de l’exploitation n’ont pas été inves-
tigués de façon formelle dans cette étude, mais l’hypothèse du rôle déstabilisateur de
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la pêche sur le lien entre traits d’histoire de vie et variabilité environnementale a été
soulevée.



Chapitre 4

Effets de la couleur du bruit
environnemental sur les stocks
exploités

La surexploitation des stocks par la pêche est un des facteurs principaux des baisses
drastiques de biomasse et/ou de l’effondrement de nombreux stocks d’intérêt com-
mercial survenus au XXème siècle, dont un exemple emblématique est la morue (Gadus
morhua) de l’Atlantique Nord-Ouest (Myers et al. 1997). La pêche affecte la taille
globale des populations et elle est souvent associée aux tendances décroissantes de
l’abondance des stocks (Hutchings & Baum 2005). Ce prélèvement d’individus n’est
cependant pas un simple changement numérique (Jennings & Kaiser 1998) mais aussi
un changement qualitatif car il affecte la démographie (Beamish et al. 2006), les in-
teractions biotiques (Hjermann et al. 2004; Levin et al. 2006; Daskalov et al. 2007) et
abiotiques (Ottersen et al. 2006), les traits d’histoire de vie à court (Jennings et al.
1999; Rochet et al. 2000) et à long-terme (Law 2007; Jørgensen et al. 2007; Kuparinen
& Merilä 2007) ainsi que la dynamique des stocks (Hsieh et al. 2006; Anderson et al.
2008). Enfin, il commence à être maintenant reconnu que les effets de la pêche et de
l’environnement ne sont pas simplement additifs, mais qu’ils interagissent entre eux
et sont modulés par les traits d’histoire de vie des espèces (Fromentin & Fonteneau
2001; Planque et al. 2008; Perry et al. 2008).

4.1 Exploitation et effets du changement de structure des
stocks

Troncation de la démographie Deux définitions de la surexploitation sont couram-
ment utilisées. La première est la surexploitation de croissance lorsque les individus
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sont capturés trop jeunes et qu’ils ne peuvent pas accomplir leur potentiel de repro-
duction. La seconde est la surexploitation de recrutement qui résulte de la réduction
de la biomasse féconde à un niveau tel que les juvéniles ne suffisent plus à renouveler
la population, ou encore que le recrutement est réduit ou rare (Sissenwine & Shep-
herd 1987). S’il a longtemps été considéré que laisser les individus les plus jeunes
se reproduire devrait permettre aux populations de se reconstruire et de conserver
leur productivité, l’efficacité de ce concept est aujourd’hui controversée. La pêche
est un processus qui est dans la majorité des cas sélectif et prélève en premier lieu
les individus les plus gros et les plus âgés qui sont aussi très souvent les meilleurs
reproducteurs (Myers & Hoenig 1997). La simple image des mailles d’un filet suf-
fit à illustrer que pour une taille de maille donnée, les individus sous la taille de
maille peuvent éviter la capture alors que les individus les plus gros sont toujours
capturés. Ce prélèvement sélectif résulte en la troncation de la structure en âge et
de la longévité naturelle des stocks (p. ex. Beamish et al. 2006; Ottersen et al. 2006;
Ottersen 2008).

Déstabilisation du recrutement Cette troncation a des conséquences importantes
pour les stocks. Les caractéristiques reproductives des individus les plus grands et les
plus gros sont souvent bien meilleures que celles des juvéniles (effets maternels) au
point de vue quantitatif et qualitatif, ils constituent une réserve permettant de recon-
stituer le stock en cas de mauvaises conditions prolongées (Murphy 1968; Beamish
et al. 2006). L’effet maternel a déjà été documenté pour la morue (Gadus morhua),
les femelles les plus âgées, les plus grosses et les plus expérimentées ayant une bien
meilleure capacité de reproduction que les plus jeunes (Solemdal 1997; Marteinsdot-
tir & Steinarsson 1998; Scott et al. 1999; Vallin & Nissling 2000), et a aussi déjà été
noté chez le hareng (Clupea harengus) (Lambert 1987). Ses effets au stade larvaire sont
importants et il a été montré que la croissance des larves de la sébaste noire (Sebastes
melanops) était jusqu’à 30 fois plus rapide et avaient une meilleure survie lorsque les
oeufs avaient été pondus par une femelle âgée (Berkeley et al. 2004a). Les individus
les plus âgés guident parfois les plus jeunes jusqu’aux sites de pontes et disposent de
réserves plus grandes leur permettant de tamponner les conditions environnemen-
tales défavorables sans altérer le recrutement de façon trop drastique. Ces effets peu-
vent affecter les traits d’histoire de vie des cohortes, comme la croissance et l’âge à
maturité, et ainsi être propagés dans le temps (Beckerman et al. 2002; Birkeland &
Dayton 2005).

Un grand nombre de classes d’âges représente donc une réserve qualitative pour
la ponte mais aussi quantitative selon trois aspects. Le premier est que la fécon-
dité est une fonction croissante du poids ou de la taille et de l’âge des individus et
donc que les individus les plus âgés pondent dans l’absolu plus d’oeufs. Le second
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aspect est numérique. Un nombre important de classes d’âges permet de tampon-
ner un mauvais recrutement, sans altérer la taille relative de la biomasse féconde.
Le troisième aspect découle des deux premiers, il est que la multiplicité des classes
d’âges permet de découpler le recrutement des fluctuations environnementales. Ot-
tersen et al. (2006) ont en effet montré que la réduction du nombre de classes d’âges
dans le stock de morue arcto-norvégien due à la pêche était aussi associée à une sen-
sibilité plus grande du stock aux fluctuations environnementales. Le grand nombre
de classes d’âges reproductives permet une reconstitution efficace du stock même
après des périodes de mauvaises conditions prolongées (Longhurst 2002; Berkeley
et al. 2004b; Beamish et al. 2006). Enfin, au-delà du nombre, la diversité des classes
reproductrices peut induire des différences dans le lieu, le timing ainsi que dans
la longueur du temps de ponte. Or, assurer cette diversité de conditions spatio-
temporelles augmente la probabilité de bonnes conditions associées à un recrutement
net élevé (Marteinsdottir & Steinarsson 1998; O’Brien et al. 2003; Ottersen 2008).

Le prélèvement sélectif des individus les plus âgés par la pêche mène à la tron-
cation de la population, rajeunissant la biomasse féconde qui produit alors des oeufs
moins abondants et de moins bonne qualité, ayant ainsi une probabilité moins grande
de succès et augmentant ainsi les répercussions des fluctuations environnementales
sur le stock. On peu ainsi voir la stabilisation du recrutement chez les espèces longé-
vives assuré par plusieurs stratégies, (i) la meilleure qualité des oeufs des anciens
(ii) la multiplication des options spatio-temporelles de ponte et (iii) l’absorption des
séries de mauvaises conditions par le nombre et la taille des classes d’âges repro-
ductrices, découplant aussi le recrutement des fluctuations des conditions environ-
nementales.

Effets sur les traits d’histoire de vie. La sélectivité de la pêche a aussi des con-
séquences sur les caractéristiques biologiques des stocks. Le prélèvement sélectif
des individus les plus grands et les plus âgés induit une érosion génétique ainsi
qu’une réponse adaptative des populations via leurs traits d’histoire de vie (Law
2000; Conover & Munch 2002; Heino et al. 2002; Ernande et al. 2004). Ces réponses
peuvent être de natures très différentes en fonction du mode et du contexte de la
sélection (p. ex. interactions de prédation Edeline et al. 2007) ainsi que des con-
ditions environnementales, ce qui a d’ailleurs rendu difficile leur détection (Rochet
1998; Hutchings & Baum 2005). Les travaux théoriques, les expérimentations et les
observations empiriques sur des stocks différents montrent que le prélèvement sélec-
tif des individus les plus grands et les plus âgés est associé à une croissance plus
lente, une baisse de l’âge et de la taille à maturité ainsi qu’à une longévité réduite
dans le stock (Law 2000; Rochet 1998; Rochet et al. 2000; Conover & Munch 2002;
Hutchings 2005). La pêche éxerce une pression de sélection vers les individus à la
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croissance plus lente et à la maturité sexuelle plus précoce, car les individus à la
croissance la plus rapide atteignent plus rapidement la taille minimale de capture et
les individus à la maturité précoce laissent plus de descendants avant leur capture
(Law & Grey 1989; Rijnsdorp 1993; Biro & Post 2008). Ces effets ont été documentés

Figure 4.1: Changements tem-
porels dans les traits d’histoire de
vie de la morue du stock Nord en
zone NAFO 2J (trait continu), 3K
(pointillés) et 3L (tirets). a) âge
à maturité, b) croissance, c) survie
annuelle. Issu de Olsen et al. (2004).

pour le stock de morue du Labrador, qui a
vu son âge à maturité chuter d’un an con-
comitamment à de mauvaises conditions de
croissance ainsi qu’à une baisse de la survie
pendant les 10 ans qui ont précédé son ef-
fondrement (1980-1990) (Fig. 4.1, Olsen et al.
2004).

Si les différences phénotypiques dans les traits
d’histoire de vie ne sont pas uniquement dues à
la plasticité phénotypique mais sont aussi géné-
tiquement héritables alors la sélection induite par
la pêche peut se transformer en une évolution in-
duite par la pêche (Heino 1998; Hutchings 2005;
Law 2000; 2007; Jørgensen et al. 2007; Kuparinen &
Merilä 2007). Bien que des objections existent en-
core (p. ex. Hilborn 2006) et que les variations
dues aux conditions environnementales soient dif-
ficiles à séparer des effets de la pêche ce proces-
sus est généralement accepté et la question se pose
plutôt de l’échelle de temps sur laquelle cette évo-
lution a lieu (Law 2000). Cet effet a été démontré
ou suggéré pour plusieurs espèces (Jørgensen et al.
2007) dont la morue (Olsen et al. 2004; Swain et al.
2007) et des expérimentations montrent que les ef-
fets de la sélection peuvent être rapide, de l’ordre
de quelques générations (Conover & Munch 2002).
L’évolution des traits d’histoire de vie induite par
la pêche est un sujet aux implications de gestion
importantes parce qu’elle peut baisser la produc-
tivité totale des stocks (Conover & Munch 2002)
et parce que l’inversion du processus peut être
longue ou très difficile à réaliser (Law 2000; Ku-
parinen & Merilä 2007). Par exemple, la sélection
sur l’âge à maturité est asymétrique. En l’absence
de pêche, les variations de l’âge à maturation n’a
que peu d’effet sur la production d’oeufs durant la
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vie des individus, la perte de temps de reproduction due à une maturation tardive est
compensée par un poids plus élevé et par le plus grand nombre d’oeufs produit après
la maturation. Par conséquent, si la sélection de la pêche sur une maturation précoce
est forte, en l’absence celle-ci la pression de sélection dans le sens d’une maturation
plus tardive est faible et le processus lent à être inversé (Law 2000).

Figure 4.2: Effets de la troncation de la struc-
ture d’âge des stocks par la pêche. Modifié de
Stenseth & Rouyer (2008).

Déstabilisation des stocks. Les con-
séquences des changements à court
et long-terme des traits d’histoire de
vie et de la troncature concomit-
tante de la structure en âge sont im-
portantes. Comme noté précédem-
ment, la troncature de la popula-
tion altère le recrutement, augmente
le lien à l’environnement et diminue
la résilience des stocks en diminuant
l’effet tampon de la biomasse féconde
(Beamish et al. 2006; Ottersen et al.
2006). Les modifications des traits
d’histoire de vie (croissance plus lente,
maturité précoce, longévité réduite) ré-
duisent la productivité totale du stock
(Law & Grey 1989; Law 2000; Conover
& Munch 2002; Hutchings 2005). Au-
delà d’une baisse de productivité, les
changements des caractéristiques dé-
mographiques naturelles des stocks en-
traînent des changements dans la dynamique de la population. Depuis longtemps, la
pêche est suspectée d’augmenter la variabilité des stocks (Beddington & May 1977).
Cependant cette idée s’est révélée difficile à prouver de façon empirique en raison du
manque de mesures d’abondance sur des stocks inexploités (groupes de contrôle).
L’avènement d’un jeu de données constitué de séries temporelles d’abondance lar-
vaire à long-terme sur des populations exploitées et inexploitées, à permis de réaliser
cette comparaison et de montrer que la variabilité des stocks exploités était plus
grande que celle des stocks inexploités (Hsieh et al. 2006). Bien que des pistes aient été
avancées, les facteurs responsables de ce phénomène n’ont pas été identifiés. Dans
une récente étude, Anderson et al. (2008) réutilisent le même jeu de données et mon-
trent que les effets liés à la troncature de la structure en âge de la population sont
vraisemblablement responsables de l’augmentation de la variabilité des stocks ex-
ploités (Fig. 4.3). Les deux processus qu’ils avancent sont que (i) une biomasse fé-
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conde plus jeune est plus susceptible de suivre les changements environnementaux
et que (ii) la troncation peut affecter les paramètres démographiques de la population
et ainsi augmenter la non-linéarité de la dynamique de population, en couplant de
façon plus forte les paramètres démographiques à l’environnement. Si la variabilité
de l’exploitation (i.e. mortalité par pêche) a été avancée pour expliquer la variabilité
du stock de morue de mer Baltique (Jonzén et al. 2001), cette hypothèse n’a pas été
retenue par les auteurs.
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4.2 Réponse des stocks exploités à la couleur du bruit
environnemental

Parce que l’exploitation affecte la démographie et les traits d’histoire de vie des stocks
qui sont les déterminants de la dynamique de population, l’effet de la couleur du
bruit environnemental sur les populations exploitées a été abordé dans le manuscrit
4. Un jeu de donné extensif a été construit en compilant le plus grand nombre de
sources possible de données pour l’Atlantique. Des séries temporelles de débarque-
ment, de captures et d’estimation d’abondance ont été récupérées pour 117 stocks
représentant 30 espèces différentes. Afin d’étudier l’effet de la pêche sur la démogra-
phie, des séries temporelles de données structurées en âge (captures et abondance)
ont été collectées, mais aussi des données d’exploitation (mortalité par pêche) afin
de quantifier l’effet de la variabilité de l’exploitation et l’état de surexploitation des
espèces. Enfin des séries de biomasse féconde ont été utilisées pour décrire la ten-
dance du stock. Les traits d’histoire de vie des espèces et des stocks, lorsque cela était
possible, ont été estimés ou collectés dans la littérature. Les données concernent la
croissance somatique, l’âge à maturité, la fécondité, la longévité, la taille maximale et
le volume des oeufs pour les différents stocks et espèces.

Orthogonalité et dépendance phylogénétique. La sélection de modèle est courante
pour tester et hiérarchiser l’effet relatif de différentes variables. Ce n’est pas un prob-
lème très compliqué dans les cas idéaux, c’est à dire lorsque les variables explicatives
sont orthogonales et que le jeu de données est équilibré. Malheureusement un jeu de
données non équilibré est souvent la règle en écologie et particulièrement dans notre
cas où la diversité des stocks analysés n’est pas issue d’un échantillonnage aléatoire
mais plutôt due au fait que le stock soit exploité ou non. Les stocks exploités sont
donc généralement mieux représentés que les stocks non-exploités. Bien souvent les
variables explicatives ne sont pas non-plus indépendantes, comme c’est le cas pour
les traits d’histoire de vie qui vont avoir tendance à être plus similaires pour deux
espèces phylogénétiquement proches mais dont nombre d’entre eux sont aussi af-
fectés par la taille des individus (p. ex. Rochet et al. 2000). Dans le manuscrit 4 on
utilise des méthodes afin de tenir compte de la non-orthogonalité et de la dépendance
phylogénétique.

Remarques sur la sélection de modèles. La sélection de modèles sur la base des co-
variables à inclure ou non n’est pas une question triviale qui nécessite une métrique
adéquate. Cette aspect est très important car comme mis en avant par Anderson
et al. (2000) il y a une différence entre la significativité statistique et l’importance bi-
ologique et on peut toujours rejeter une hypothèse nulle sur la base de la p-value
avec un échantillon suffisamment grand, même si la différence biologique réelle est
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très faible. Aborder a priori un jeu de données avec des hypothèses multiples plutôt
qu’une hypothèse favorite semble une approche conservative permettant de rigou-
reusement tester la validité d’une hypothèse biologique (et non pas statistique) par
rapport à une autre. Anderson et al. (2000) rapellent que les moyens d’une telle ap-
proche ont été fournis par les travaux d’Akaike basés sur l’estimation de l’information
de Kullback-Leibler (Kullback & Leibler 1951), I(f, g), qui mesure l’information per-
due lorsque un modèle g est utilisé pour mesurer la réalité f :

I(f, g) = E[log(f(x))]− E[log(g(x|θ))]

avec E désignant l’espérance et x|θ désignant les données sachant les paramètres.

La réalité étant inconnue mais identique pour les différents modèles, le premier
terme devient une constante et seul le second terme, celui du modèle, varie. La sélec-
tion du «meilleur» modèle dans le jeu de modèles testés (autant d’hypothèses bi-
ologiques) se résume alors à chercher celui qui perd le moins d’information, c’est à
dire à minimiser I(f, g). Akaike montra l’existance d’une relation linéaire entre I(f, g)
et le maximum de vraisemblance, ce qui relia information et estimation statistique en
un seul cadre et fournit le critère d’information d’Akaike, AIC :

AIC = −2 log(I(θ̂|données)) + 2K

où log(I(θ̂|données)) est la valeur de la vraisemblance maximisée sur les paramètres in-
connus θ, sachant les données et le modèle, K étant le nombre de paramètres estimés
dans le modèle. Lorsque K est grand par rapport à la taille de l’échantillon n, soit
n < 40K, on utilise une version corrigée, l’AICc :

AICc = AIC +
2K(K + 1)

n− k + 1

Ré-échelonner lesAICc pour le modèle «i» tel que ∆i = AICi−min(AICi) permet
d’obtenir que le «meilleur» des modèles examiné soit à 0 et afin de classer les modèles
(ou hypothèses), il est pratique d’utiliser les poids d’Akaike, Wi :

Wi =
e−

1
2

∆i∑
i e
− 1

2
∆i

Ces Wi peuvent être interpretés comme les probabilités que le modèle i soit le
meilleur modèle dans la gamme des modèles considérés.

Cette approche permet de hiérarchiser les hypothèses (modèles) non pas selon un
test d’hypothèse mais suivant le concept de la meilleure inférence sachant les données
et le jeu de modèles testé. Ce jeu de modèles a priori doit donc être biologiquement
interprétable et constituer des hypothèses alternatives réalistes.
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Figure 4.3: Présentation sché-
matique du fonctionnement de
l’algorithme de sélection de mod-
èles.

Un algorithme pour les cas non-orthogonaux et
les hypothèses multiples. L’approche par mod-
èles emboités couplée au calcul des poids d’Akaike
fournit un cadre de sélection efficace, mais il reste
délicat dans les cas non-orthogonaux où l’ordre
d’inclusion des co-variables compte car la décom-
position de variance n’est pas unique. Comme
il n’existe pas d’heuristique formelle nous per-
mettant de savoir a priori quel ordre mènera au
meilleur modèle et comme l’approche par brute-
force est exclue pour des raisons de temps de
calcul et de non-pertinence biologique (ainsi que
d’inélégance), notre approche a consisté à bâtir
un cadre d’exploration de familles de modèles
dans lequel est pris en compte l’ordre d’inclusion
des variables. Pour ce faire un algorithme a été
développé, inspiré par le principe des algorithmes
génétiques, permettant d’explorer de façon orien-
tée l’univers des possibles. Des familles de mod-
èles sont créées à partir des covariables d’intérêt
et représentent autant d’hypothèses alternatives
de départ ou en d’autres termes de branches de
l’arbre des possibilités de modèles (Fig. 4.3). La
première itération fixe les modèles de départ, il y
en a autant que de co-variables. A chaque itéra-
tion suivante les familles de modèles évoluent par
l’incrémentation des co-variables et leur «fitness»
est mesurée par leur AICc (Fig. 4.3). On sélec-
tionne ensuite une quantité donnée des meilleurs
individus pour chaque famille, qui serviront de
point de départ à l’incrémentation suivante. Après itérations, dont le nombre cor-
respond au nombre de covariables, les modèles restant sont comparés à l’aide des
poids d’Akaike, permettant de hiérarchiser les modèles. L’approche permet de re-
garder quelles ont été les familles de modèles favorisées et de comparer les résultats
à ceux issus des autres familles. Elle permet ainsi une comparaison rigoureuse des
différents modèles, donc d’autant d’hypothèses biologiques. L’application de cette
approche dans le manuscrit 4 a mené à des résultats à la fois parcimonieux et ro-
bustes.
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Dépendance phylogénétique. Les comparaisons interspécifiques posent le prob-
lème de l’autocorrélation phylogénétique. En effet, la parenté taxonomique entre
certaines espèces entraîne que leurs traits d’histoire de vie vont avoir tendance à re-
fléter cette parenté (par exemple une grande taille) et conduit à violer l’hypothèse
d’indépendance sérielle des observations. Un autre problème est lui plus conceptuel.
Dans le manuscrit 4 on ne s’intéresse en effet pas qu’à la valeur absolue du paramètre
pour une espèce donnée, mais aussi à sa variation intraspécifique. La mesure que l’on
va utiliser doit donc refléter ces différents aspects pour nous permettre d’inférer une
signification biologique de nos résultats. Une façon de dériver des données statis-
tiquement et phylogénétiquement indépendantes est d’utiliser la méthode des con-
trastes (Felsenstein 1985). Cette méthode se fonde sur un arbre de classification phy-
logénétique pour corriger la proximité entre taxons, mais elle est cependant sensible à
la classification utilisée ainsi qu’à de nombreux paramètres dont la taille des branches
de l’arbre ou le mode de calcul de ces contrastes (Garland et al. 1992). Une autre ap-
proche, plus simple, est l’utilisation de modèles mixtes emboités permettant d’ajuster
les traits d’histoire de vie en fonction de la position taxonomique des espèces. Le
principe consiste à inclure comme variables aléatoires les différents taxons, emboités
les uns aux autres ce qui permet d’estimer la distribution des traits pour chacun des
taxons (p. ex. Sol et al. 2008). Beaucoup de traits d’histoire de vie étant corrélés à
la taille (p. ex. Rochet 1998), un effet allométrique fixe a été inclu. Les résidus du
modèle sont ainsi indépendants et produisent une mesure des traits taxonomique-
ment corrigée. Bien que la comparaison avec une méthode prenant en compte de
façon explicite une phylogénie n’a pas été faite (p. ex. Rochet et al. 2000), la di-
versité taxonomique est relativement faible dans notre analyse où l’on s’intéresse en
premier lieu à la variatiabilité inter-stocks et on n’attend pas un effet fort de l’ordre
ou de la famille, ce qui a été confirmé par l’analyse. Il a de plus déjà été montré que
l’ajustement taxonomique par modèle mixte produisait des résultats robustes com-
paré à ceux obtenus par la méthode des contrastes (Sol et al. 2008).

Les traits d’histoire de vie et la couleur du bruit environnemental modulent la
réponse des stocks à l’exploitation. Le manuscrit 4 n’est encore qu’à l’état de draft,
on en présente ici les résultats principaux tout en sachant qu’ils pourront être com-
plétés ou précisés. Afin d’étudier le lien entre les traits d’histoire de vie et la couleur
du bruit environnemental ainsi que les effets de l’exploitation, on travaille dans ce
manuscrit à l’échelle des stocks qui est l’unité pour laquelle traits d’histoire de vie et
données d’exploitation sont documentés. On accède à la variabilité intra-spécifique
(inter-stock) en documentant le plus exhaustivement possible les caractéristiques des
stocks exploités du Nord Atlantique et en calculant la couleur du bruit environ-
nemental sur leur aire de répartition. Le jeu de données permet ainsi d’étudier les car-
actéristiques de pratiquement tous les stocks de morue (Gadus morhua), de hareng
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(Clupea harengus) et d’églefin (Melanogrammus aeglefinus). Ces trois espèces sont
présentes dans une grande diversité de zones et permettent de comparer leurs carac-
téristiques avec un contraste dans la couleur du bruit environnemental.

Figure 4.4: Relations entre a) la taille max-
imale et la couleur du bruit environnemen-
tal aux échelles inter-annuelles, b) le nombre
de classes d’age reproductives et la couleur
du bruit environnemental aux échelles intra-
annuelles pour les stocks de morue (Gadus
morhua).

La première étape de ce travail est
l’étude de la variabilité intra-spécifique
des traits d’histoire de vie avec la
couleur du bruit environnemental, sur
les trois espèces sus-citées. Des corréla-
tions simples mettent en avant des as-
sociations entre la couleur du bruit en-
vironnemental et les traits d’histoire de
vie, cohérentes entre les stocks. La sub-
stitution systématique à la température
moyenne de la couleur du bruit envi-
ronnemental permet de contrôler les ef-
fets confondus. La couleur du bruit en-
vironnemental s’avère un meilleur pré-
dicteur que la température pour cer-
tains traits d’histoire de vie et ses effets
sont cohérents entre les espèces et les
variables. Dans les environnements les
plus rouges pour lesquels la saisonnal-
ité est faible, les traits d’histoire de vie
sont «plus lents». Particulièrement la taille et le nombre de classes d’âge reproduc-
tives sont plus élevés (Fig. 4.4).

La seconde étape consiste à rechercher quels sont les déterminants de la variabil-
ité des séries de débarquement des stocks ainsi que de la tendance de la baisse de
biomasse féconde. L’examen de la relation entre les variables suggèrent un effet clair
de l’exploitation au travers de la troncation de la structure en âge, qui est associée à
une variabilité plus élevée et des tendances négatives plus fortes. Ces résultats sont
examinés de façon plus précise avec une approche de comparaison hiérarchique de
modèles pour les stocks de morue, de hareng et d’églefin. Pour la variabilité, les ré-
sultats ne montrent pas de façon univoque l’importance de la troncation des stocks,
mais suggèrent que la couleur du bruit environnemental ainsi que les traits d’histoire
de vie jouent un rôle important. De plus, les associations trouvées précédemment
entre les traits d’histoire de vie et la couleur du bruit environnemental suggèrent des
interactions entre ces facteurs. Cependant les résultats sont clairs pour la tendance
de la biomasse féconde, qui pour les trois espèces est principalement expliquée par
l’effet de l’exploitation au travers de la troncation.
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Figure 4.5: Relations entre la vari-
abilité des débarquements et la
couleur du bruit environnemental
pour les stocks à la troncation la
plus forte. a) Stocks à taux de re-
nouvellement lent, b) stocks à taux
de renouvellement rapide.

L’étude des interactions entre bruit environ-
nemental, traits d’histoire de vie et exploitation a
été réalisée en discrétisant le jeu de données. Les
stocks ont été séparés en fonction de l’intensité de
la troncation, puis chacun des deux groupes a été
divisé en fonction du taux de renouvellement des
espèces. Les effets de la couleur du bruit environ-
nemental sur les tendances de la biomasse féconde
et la variabilité des débarquements ont ensuite été
examinés pour chacun des quatres groupes. Au-
cun résultat clair n’a été mis en avant pour les
tendances de la biomasse féconde, mais on ob-
serve une relation intéressante entre la couleur du
bruit environnemental et la variabilité. Les deux
groupes de stocks avec la troncation la plus faible
ne montrent aucun changement de variabilité avec
la couleur du bruit environnemental, mais pour
les stocks à troncation forte on observe des effets
opposés entre les groupes de stocks à taux de re-
nouvellement rapide et lent. Pour les premiers la
variabilité augmente dans le bruit rouge, confor-
mément à la théorie, alors qu’elle augmente dans
le bruit blanc pour les seconds, comme dans le
manuscrit 3 (Fig. 4.5). Ces résultats sont dou-
bles, (i) ils suggèrent que la troncation de la struc-
ture d’âge des stocks les déstablilise et les pousse
vers des états où ils deviennent sensibles aux fluc-
tuations environnementales et, (ii) que les traits
d’histoire de vie entraînent une réponse différen-
tielle à cette déstabilisation. Pour les stocks à re-
nouvellement plus lent, la troncation altère le tampon quantitatif et qualitatif de la
structure d’âge et change leur réponse en les rendant plus sensibles au fluctuations à
court-terme et plus variables dans le bruit blanc. Les stocks à renouvellement rapide
sont eux plus adaptés aux environnements blancs. Ils sont cependant moins robustes
aux environnements rouges dont ils suivent plus facilement les fluctuations, entraî-
nant une augmentation de la variabilité. Les effets de la déstabilisation des stocks par
l’exploitation semblent donc dépendre de l’interaction entre les stratégies d’histoire
de vie des espèces et la couleur du bruit environnemental. On suggère que la na-
ture de la réponse des stocks à l’exploitation résulte de l’altération du lien entre traits
d’histoire de vie et caractéristiques environnementales.



Chapitre 5

Conclusion et perspectives

Figure 5.1: Schématisation de l’approche
comparative employée durant la thèse. Le fil-
tre de chaque population est une boîte noire à
laquelle est appliqué un signal environnemen-
tal forçant. La comparaison des réponses per-
met d’inférer le fonctionnement de la boîte
noire.

La démarche de la thèse se fonde sur
l’idée que les fluctuations des stocks ex-
ploités sont le résultat du forçage de
l’environnement, filtré par la population
et ses interactions biotiques au sein de
l’écosystème. Cette conception n’est pas
fondamentalement novatrice et elle ap-
paraît en filigranes dans de nombreux
travaux historiques (Hjort 1914). Elle a
été formellement investiguée en utilisant
des fonctions de transfert pour représen-
ter le filtre de la population (Bjørnstad
et al. 2004; Greenman & Benton 2005b),
ou de processus biologiques (Laakso
et al. 2001; 2003; Humphries & Umban-
howar 2007). Ces approches mécanistes
ont permis un pas en avant important
en montrant que l’interaction entre le
bruit environnemental, stochastique, et
le squelette dynamique des populations,
déterministe, crée des dynamiques qual-
itativement différentes qui ne relèvent
pas d’une simple surimposition de ces
processus. La thèse se propose d’inférer
des processus généraux sur le principe de fonctionnement de ce filtre biologique des
fluctuations environnementales. La structure sous-jacente des populations étant in-
connue, la structure du filtre est considérée comme une «boîte noire» et la probléma-
tique de la thèse s’apparente à du «reverse-engineering», utilisé en électronique pour
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inférer les propriétés de fonctionnement d’un circuit sans en connaître la structure
au préalable, en étudiant sa réponse à des signaux de natures différentes (Fig. 5.1).
On utilise une approche inverse afin d’inférer de l’information sur les principes
de fonctionnement du filtre en étudiant sa réponse à différents signaux d’entrée
(Fig. 5.1). Dans ce cadre, la démarche comparative à grande échelle permet de dis-
poser d’expérimentations naturelles représentant les réponses (séries écologiques) de
filtres de différentes natures (espèces/stocks/traits d’histoire de vie) à différentes
combinaisons de signaux entrants (environnements) et de perturbations (exploita-
tion). On espère ainsi faire apparaître les principes sous-jacents de ce filtre en étudi-
ant sa réponse pour différentes espèces ou stocks (filtres de différente nature) dans le
même environnement (signal entrant) et de la même espèce dans des environnements
différents.

En utilisant l’analogie électronique, on présente dans ce dernier chapitre comment
les travaux de la thèse ont permis de dégager et de préciser de l’information sur
les principes de fonctionnement du filtre biologique. Les résultats sont confrontés
aux questions originales de la thèse afin de faire apparaître les apports, limites et
perspectives du travail :

1. Quelles sont les caractéristiques stochastiques des environnements marins ? /
Quelles sont les caractéristiques du signal forçant ?

2. Comment ces caractéristiques environnementales affectent la réponse des stocks
? / Quels sont les effets de différents signaux entrant sur la réponse ?

3. Comment les traits d’histoire de vie des différentes espèces modulent cette
réponse ? / Quel est l’effet de la nature du filtre ?

4. Comment la pêche modifie ces interactions ? / Comment le filtre est-il affecté
par une perturbation ?

5.1 Quelles sont les caractéristiques stochastiques des
environnements marins ?

Déterminer une structuration géographique des écosystèmes marins est une ques-
tion non-triviale, qui est complexifiée par la superposition des échelles de variation
spatio-temporelles des processus physique et biologique (Steele & Henderson 1994).
Les travaux de Longhurst (2001) fournissent un cadre approprié pour définir les lim-
ites d’unités géographiques pertinentes au point de vue biologique, en couplant les
caractéristiques géophysiques à la production biologique. Cette approche résoud
certes la variabilité spatiale mais l’auteur précise que les limites entre les provinces
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ne tiennent pas compte de la variabilité temporelle et qu’elles peuvent être appelées
à être modifiées, selon les saisons ou sous l’effet de changements climatiques à plus
long-terme (Longhurst 2001). La couleur du bruit environnemental peut être con-
sidérée comme une approche complémentaire parce qu’elle fournit une mesure syn-
thétique, le β, permettant de caractériser la dynamique temporelle des variables géo-
physiques. Fondée sur la nature fluctuante des données, cette approche fréquentielle
donne une description réaliste non-pas de l’état de l’environnement mais de la façon
dont il évolue au cours du temps. Elle permet de caractériser quantitativement les
propriété de la variabilité temporelle des provinces, c’est à dire de caractériser le sig-
nal forçant. Le Golfe du Mexique constitue par exemple une seule province biogéo-
graphique de Longhurst. Cependant, les cartes du β pour les différentes variables
environnementales met en évidence des caractéristiques bien différentes entre la par-
tie Nord et la partie Sud. Le Nord du Golfe du Mexique est plutôt un environnement
blanc alors que sa partie Sud est rouge. La différence entre ces deux zones est notée
dans la description de la province qui est donnée par Longhurst (2001) mais le β per-
met de quantifier et de donner un sens dynamique et interprétable à cette différence.

Le passage de l’utilisation statique des environnements à la description de leurs
propriétés stochastiques s’illustre au travers des approches empruntées dans l’article
2 et le manuscrit 3. Dans l’article 2 les provinces de Longhurst sont utilisées parce
qu’elles représentent des unités géographiques qui, a priori, possèdent des carac-
téristisques environnementales différentes. C’est à dire, pour reprendre l’analogie
électronique, qu’elles représentent des signaux entrant qualitativement différents.
L’effet géographique détecté sur la variabilité des séries de grands pélagiques (sig-
nal sortant) est interprété comme des réponses à des régimes climatiques et des pro-
priétés environnementales différentes. Le manuscrit 3 est un prolongement logique
de cette étude. Dans un premier temps le signal entrant de chaque province est iden-
tifié et quantifié au travers du β puis, dans un second temps ils sont comparés aux
propriétés statistiques du signal sortant. Le manuscrit 4 propose deux évolutions
dans la démarche de la caractérisation stochastique des environnements. La première
est la différentiation de la mesure du β sur deux échelles temporelles distinctes, les
fluctuations intra-annuelles, soit la mesure de l’importance du cycle saisonnier, et
les échelles inter-annuelles. Cette approche est motivée par deux raisons. La pre-
mière raison est l’ajustement de la mesure des propriétés environnementales aux
processus biologiques des stocks de poissons. La seconde raison est que cette dis-
sociation permet de lever une ambiguité d’interprétation de la mesure du β, liée
au fait que les spectres des séries environnementales ne représentent pas un pur
bruit 1/f . La seconde évolution est l’affranchissement de l’analyse des la structura-
tion par les provinces de Longhurst. Alors que dans l’article 2 et le manuscrit 3 les
données écologiques sont extraites dans une grille spatiale pré-déterminée, dans le
manuscrit 4 ce sont les données environnementales qui sont extraites en fonction
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de la structuration spatiale des données écologiques. La couleur du bruit environ-
nemental est extraite sur l’aire de répartition de chacun des stocks et permet de car-
actériser l’environnement de chacun d’entre eux afin d’éviter que les populations ne
chevauchent différents environnements. Cette démarche constitue une étape supplé-
mentaire dans l’étude de l’association entre les caractéristiques environnementales
et les dynamiques des stocks, car elle permet de focaliser l’analyse sur les carac-
téristiques environnementales effectivement vécues par les populations et de faire
un lien plus strict entre les caractéristiques de l’environnement, les caractéristiques
biologiques des stocks et de leurs fluctuations.

Plusieurs pistes peuvent être proposées pour prolonger cette approche de cara-
cactérisation des environnements physiques, afin d’en inférer des conséquences bi-
ologiques. Tout d’abord, les effets de l’environnement sur les processus écologiques
ne se font pas au travers de changements dans un seul paramètre de l’environnement,
par exemple la température, mais plutôt au travers des variations conjointes, dans
le temps et l’espace, de plusieurs variables. La force du recrutement est par exem-
ple déterminée par les conditions de température qui affectent le fonctionnement
physiologique des individus (p. ex. maturité des gonades), mais aussi par tous les
facteurs environnementaux affectant la survie larvaire, comme le stress du vent et
les conditions océanographiques. L’importance de la conjonction de plusieurs vari-
ables explique notamment le grand pouvoir prédictif des indices climatiques sur
une grande variété de processus écologiques, parce qu’ils reflètent des fluctuations à
grande échelle qui gouvernent les dynamiques locales de plusieurs composantes en-
vironnementales et capturent ainsi de façon synchrone plusieurs sources de forçage
(Hallett et al. 2004). Cette idée a été suivie dans le manuscrit 3 par la réalisation d’un
index synthétique et intégratif de la variabilité spatiale de la couleur du bruit environ-
nemental pour les différentes variables environnementales. Il est cependant vraisem-
blable que cette approche pourrait être améliorée en analysant au lieu de variables
géophysiques isolées, des indices intégratifs combinant plusieurs de ces variables lo-
cales impliquées dans un processus écologique bien identifié (p. ex. le recrutement),
comme par exemple le volume de ponte (MacKenzie et al. 2000). L’étude de la vari-
abilité de tels indices, spécifiant de facto le lien avec le processus écologique pourrait
fournir un outil puissant pour analyser les réponses du filtre biologique en consid-
érant le forçage non-plus de la boite noire, mais d’un processus écologique précis.

Alors que la piste précédente propose d’étudier plus d’information une seconde
piste est, comme souvent, l’amélioration de la précision des données analysées. En
particulier, notre approche de grande échelle ne capture pas les structures océano-
graphiques à meso-échelle, comme les tourbillons ou les fronts, qui sont importantes
pour comprendre la distribution et l’abondance des populations marines (Cury et al.
2008). Augmenter la résolution spatiale devrait permettre de capturer ces struc-



Chap.V Conclusion et perspectives 91

tures mais la détermination de la couleur du bruit environnemental est exigeante sur
l’étendue temporelle. Les données à plus haute résolution sont souvent trop courtes
pour pouvoir analyser les fluctuations à plus basse fréquence. Cette contrainte forte a
limité l’utilisation d’autres variables, comme des données de production primaire qui
ne sont pas disponibles sur de longues périodes. Notre approche a volontairement
limité l’utilisation de sorties de modèles car ces dernières peuvent ne pas représenter
de façon exacte les propriétés spectrales des variables naturelles, en lissant notam-
ment les hautes fréquences. L’amélioration constante des approches de modélisation
ou de ré-analyse des données historiques, laisse cependant penser qu’ils constituent
une source à ne pas négliger pour l’inclusion de variables de production primaire ou
hydrographiques (p. ex. énergie cinétique).
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5.2 Comment les caractéristiques environnementales af-
fectent la réponse des populations ?

Dans la perspective d’identification des caractéristiques de fonctionnement du fil-
tre biologique, la première étape a consisté à rechercher des structures communes
dans les signaux de sortie en faisant varier le signal d’entrée, la structure du filtre
et les perturbations, afin d’identifier lequel de ces facteurs (ou leur combinaison)
en est à l’origine. Cette démarche est réalisée dans l’article 2 en étudiant les fluc-
tuations de séries temporelles de populations (signaux de sortie) pour différentes
espèces de grands pélagiques (différents filtres) dans différents environnements de
l’Atlantique (signaux d’entrée) et soumis à différentes régimes d’exploitation (per-
turbation). Comme en électronique, l’analyse du signal de sortie est fondée sur la
description détaillée de ses propriétés spectrales. Un outil méthodologique est intro-
duit dans l’article 1 pour permettre de comparer les propriétés des séries temporelles,
en utilisant leurs spectres d’ondelettes. Cette méthode est appliquée aux séries tem-
porelles de grands pélagiques dans l’article 2 et permet de déterminer plusieurs pro-
priétés de notre filtre. On montre que le type d’environnement (signal d’entrée)
est au moins aussi important que l’espèce (filtre) dans la détermination de la dy-
namique observée, et que ces facteurs agissent probablement en interaction l’un avec
l’autre. Dans cette étude, l’exploitation (perturbation) apparaît comme un facteur qui
se surimpose de façon locale à la dynamique créée par l’interaction entre les facteurs
précédents et agit comme un filtre d’observation.

Après avoir étudié les facteurs structurant les signaux de sortie, l’étape suivante a
consisté à passer un cap quantitatif en spécifiant la nature du signal d’entrée, c’est à
dire la couleur du bruit environnemental, ainsi que la nature du filtre (traits d’histoire
de vie) afin de déterminer leurs effets sur les caractéristiques du signal de sortie.
Dans le manuscrit 3 on examine donc (i) la variabilité spatiale de la couleur du bruit
environnemental (ii) quelles sont les propriétés des séries temporelles des grands
pélagiques en fonction de la couleur du bruit environnemental et (iii) comment les
traits d’histoire de vie (caractéristiques du filtre) modulent ces propriétés. L’effet
important de la couleur du bruit environnemental sur les populations est abordée
par de nombreuses études théoriques (p. ex. Kaitala et al. 1997) ainsi que des ex-
périmentations en microcosmes (p. ex. Petchey 2000). Cependant il n’existe pas
d’étude à grande échelle qui confronte les propriétés des fluctuations environnemen-
tales aux propriétés des fluctuations des populations en milieu naturel et l’approche
du manuscrit 3 est donc novatrice à cet égard. Cette étude permet d’affiner la connais-
sance des principes de fonctionnement du filtre en mettant en évidence les propriétés
différentes des fluctuations en fonction de la couleur du bruit environnemental. On
montre en particulier que la couleur du bruit environnemental affecte la variabilité
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des stocks mais teinte aussi la couleur de leur dynamique, ce qui donne support aux
résultats obtenus dans l’article 2 et se raccroche bien aux prédictions théoriques. Les
résultats montrent aussi que les effets de la couleur du bruit environnemental sont
modulés par les traits d’histoire de vie des espèces, c’est à dire par la nature du fil-
tre. En particulier, les espèces aux traits «rapides» ont une réponse moins sensible
à la couleur du bruit environnemental que les espèces aux traits plus «lents». Cette
modulation par les traits d’histoire de vie nuance la conformité des résultats aux pré-
dictions théoriques. Si conformément aux prédictions théoriques la variabilité des
séries des espèces aux traits plus «rapides» dans le bruit rouge, est plus élevée que
celle des espèces aux traits plus «lents», pour ces dernières la variabilité décroît entre
bruit blanc et bruit rouge à l’opposé des prédictions théoriques (Petchey 2000).

Dans le manuscrit 4, on s’attache à préciser la structure de fonctionnement du fil-
tre en augmentant le spectre des espèces étudiées ainsi que la résolution biologique,
l’individu statistique est le stock plutôt que l’espèce. On regarde à l’échelle du stock
(i) si les traits d’histoire de vie sont associés à la couleur du bruit environnemental,
(ii) si on retrouve les effets de la couleur du bruit environnemental (signal d’entrée)
sur les caractéristiques des fluctuations des stocks (signal de sortie) et la modulation
par les traits d’histoire de vie (filtre), (iii) on étudie enfin les effets de l’exploitation,
qui seront détaillés dans la section suivante. Un jeu de données extensif des stocks
exploités sur l’Atlantique Nord et tropical a été constitué pour cette étude et docu-
mente couleur du bruit environnemental, traits d’histoire de vie, séries de capture
et d’abondance ainsi que des données d’exploitation concernant 117 stocks et 30 es-
pèces. Les résultats montrent (i) une association entre les traits d’histoire de vie et
la couleur du bruit environnemental. Dans les environnements rouges et à la saison-
nalité faible, les stocks ont tendance à avoir des démographies plus étendues, les in-
dividus sont plus grands et le nombre de classes d’âges reproductrices est plus élevé
que dans les environnements blancs avec une saisonnalité forte. On confirme aussi
les résultats du manuscrit 3 sur la baisse de variabilité des espèces à traits d’histoire
de vie «lents» dans le bruit rouge, mais on montre aussi la relation inverse, conforme
à la théorie, pour les espèces à traits d’histoire de vie plus «rapides».

De nouveaux éléments théoriques sont introduits et permettent de proposer un
cadre reliant traits d’histoire de vie et variabilité environnementale afin d’interpréter
les résultats obtenus dans les manuscrits 3 et 4. La nomenclature des stratégies de
traits d’histoire de vie r et K, fournit une liaison avec les caractéristiques environ-
nementales (Fig. 5.2 MacArthur 1962; Reznick et al. 2002). Les stratégies de type r
décrivent des populations aux traits «rapides», à la maturité sexuelle précoce, à la
croissance rapide, à la taille et à l’espérance de vie réduite (p. ex. la sardine). Ce sont
des populations avec un taux de renouvellement élevé qui leur permet d’exploiter
efficacement les opportunités environnementales et les rend robustes à des change-
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Figure 5.2: Continuum de traits d’histoire de vie et de stratégie reproductive. La plasticité
phénotypique permet l’ajustement aux conditions environnementales (bruit, température).
Cet ajustement détermine la réponse des stocks.

ments brusques, comme dans le bruit blanc. Cependant leur grande sensibilité à
l’environnement les rend sensibles aux environnements rouges car leur structure dé-
mographique restreinte ne leur permet pas d’absorber les longues successions de con-
ditions défavorables. Au contraire les stratégies de type K décrivent des populations
aux traits plus «lents», à la maturité sexuelle tardive, à la croissance lente, à la taille
et à l’espérance de vie plus longues (p. ex. la morue). Ces populations au renouvelle-
ment plus lent survivent à des successions de conditions défavorables grâce à leur
démographie étendue, qui les rend robustes au bruit rouge mais moins à même de
reconstituer efficacement la population à basse densité. Les stratégies reproductives
des poissons peuvent s’insérer dans le même schéma (Fig. 5.2), le long d’un contin-
uum séparant les stratégies reproductives de survie des stratégies hautement repro-
ductives (Sæther & Bakke 2000; Denney et al. 2002; Goodwin et al. 2006). Les espèces
avec une longue espérance de vie, une grande taille (stratégies K) peuvent répartir
leur investissement reproductif sur plusieurs années, ce sont des espèces à la stratégie
de «survivants». Cette stratégie à long-terme est favorable dans les environnements
rouges et où le cycle saisonnier n’est pas régulier. A contrario, les espèces à stratégies
r plus petites et à la croissance plus rapide exploitent la productivité imprévisible
de l’environnement. Cette stratégie opportuniste à court-terme est favorisée dans les
environnements blancs et pour lesquels la saisonnalité des conditions est forte, car
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elle permet d’exploiter efficacement la régularité du cycle annuel. Dans ce cadre on
peut, avec précautions, proposer que l’association entre les traits d’histoire de vie
et la couleur du bruit environnemental reflète un ajustement à l’échelle intraspéci-
fique (inter-stocks) aux caractéristiques environnementales (bruit, température), au
travers d’une réponse physiologique et/ou adaptative des traits d’histoire de vie à
l’environnement physique.

Étudier l’adéquation entre les stratégies de reproduction et les conditions envi-
ronnementales apparaît comme une perspective logique à ce travail. On sait depuis
(Hjort 1914) que le recrutement est un processus clé de la variabilité des stocks, com-
prendre quelles sont les stratégies de traits d’histoire de vie des espèces permettant
d’optimiser l’exploitation des options environnementales afin d’assurer le maintien
du recrutement permettrait de comprendre un mécanisme central du fonctionnement
de notre filtre. La mise en parallèle des caractéristiques environnementales et des
traits d’histoire de vie dans le manuscrit 4 suggère un continuum entre les straté-
gies hautements reproductrices et de survie, qui pourrait servir de cadre de réflexion
pour explorer la variabilité intraspécifique des traits d’histoire de vie. La variabilité
de la taille de la période de ponte, qui n’a pas été incluse pourrait être utilisée pour
compléter ce point de vue. Cette perspective rejoint la proposition de travailler sur
la couleur du bruit environnemental de variables composites permettant d’étudier la
variabilité des conditions de reproduction.
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5.3 Comment la pêche modifie ces interactions ?

La perturbation de la pêche décrite dans l’article 2 se traduit par une surimposi-
tion de la dynamique de l’exploitation à la dynamique créée par l’interaction entre
l’environnement et les dynamiques internes des espèces. En d’autres termes ses effets
sont approchés comme un filtre d’observation, qui dépend des stratégies de pêche (p.
ex. espèces cibles, dynamique spatiale) et des interactions avec l’environnement (p.
ex. modification de la capturabilité). Cette approche qualitative est dépassée dans
le manuscrit 4 où on s’attache à décrire les effets de la pêche sur la structure de la
population, c’est à dire que l’on s’intéresse à la modification des propriétés du filtre.
Les effets de la pêche sont en effet plus subtils qu’un simple prélèvement d’individus
et l’exploitation n’agit pas seulement comme un filtre d’observation des stocks. La
modification de la structure du filtre induit une réponse différente des stocks (sig-
nal sortant) et l’étude de cette perturbation au travers de ses effets structurels sur
les stocks permet de préciser le fonctionnement du filtre. L’exploitation n’est pas
un processus appliqué uniformément aux stocks, c’est un processus de prélèvement
essentiellement sélectif qui cible préférentiellement les individus les plus grands et
les plus âgés et tronque la structure d’âge. Les conséquences de cette modification
structurelle forte est abordée de façon formelle dans le manuscrit 4. Les effets de
la troncation des stocks ont été récemment mis en avant car au travers de la réduc-
tion de la réserve quantitative et qualitative permettant de maintenir le recrutement
(Longhurst 2002; Birkeland & Dayton 2005)ainsi que d’une modification des traits
d’histoire de vie à court et/ou long-terme (Jørgensen et al. 2007), ils déstabilisent les
stocks en les rendant plus sensibles aux variations environnementales (Ottersen et al.
2006; Anderson et al. 2008).

Les effets de la modification de la structure du filtre ont été suivis de façon ex-
tensive en quantifiant les changements démographiques, ainsi qu’en examinant les
tendances de la biomasse féconde des stocks. Cette étude montre que les stocks ayant
subi des changements démographiques forts sont aussi ceux qui exhibent la variabil-
ité et la baisse de biomasse féconde les plus importantes. Ces effets sont pondérés
par la sensibilité différentielle des stocks à l’exploitation en fonction de leurs traits
d’histoire de vie, les espèces aux traits «lents» y étant plus sensibles que les espèces
aux traits «rapides» (Jennings & Kaiser 1998; Fromentin & Fonteneau 2001; Denney
et al. 2002). La connaissance obtenue sur le fonctionnement du filtre dans le manuscrit
3 est réintroduite pour tester l’hypothèse d’interactions entre la couleur du bruit en-
vironnemental, les traits d’histoire de vie et la dynamique interne. L’examen de cette
interaction éclaire les résultats du manuscrit 3. Lorsque la troncation est faible ou
nulle, on ne trouve pas d’effet de la couleur du bruit environnemental sur la variabil-
ité des stocks. A contrario les stocks à la démographie fortement tronquée exhibent
une réponse à la couleur du bruit environnemental, qui diffère en fonction du taux de
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Figure 5.3: Déstabilisation de l’ajustement entre trait d’histoire de vie et propriétés environ-
nementales par l’exploitation. Les stocks à stratégies r répondent différemment des stocks à
stratégies K. Les premiers voient leur variabilité augmenter dans le bruit rouge, tandis que
les seconds voient leur variabilité augmenter dans le bruit blanc.

renouvellement. Conformément au manuscrit 3 les stocks au renouvellement lent ont
une variabilité plus basse dans le bruit rouge, alors que conformément à la théorie les
stocks au renouvellement rapide ont une variabilité plus grande dans le bruit rouge.

Ces résultats confirment l’hypothèse de déstabilisation des stocks par la pêche au
travers de la modification structurelle des stocks. Cette modification altère les straté-
gies qui tamponnent les variations environnementales et peuvent déstabiliser le stock
(recrutement), ce qui amplifie leurs effets sur la population. Les effets opposés de la
couleur du bruit environnemental en fonction du taux de renouvellement ajoute un
élément nouveau. On peut interpréter cet effet en reprenant le cadre de réflexion
suggérant le lien entre traits d’histoire de vie et caractéristiques environnementales.
Sous l’effet de la pêche l’ajustement des traits d’histoire de vie à l’environnement est
modifié. La déstabilisation des stocks aux traits rapides, naturellement plus sensi-
bles au bruit rouge, entraînerait une augmentation de variabilité dans le bruit rouge
(Fig. 5.3). Inversement, la déstabilisation des stocks aux traits plus lents, naturelle-
ment plus sensibles au bruit blanc, entraînerait une augmentation de variabilité dans
le bruit blanc. Les effets de la pêche et notamment de la troncation pousseraient
les stocks dans des états instables, dus à la modification de l’ajustement des traits



Chap.V Conclusion et perspectives 98

d’histoire de vie aux conditions environnementales (Fig. 5.3). Cette augmentation de
variabilité dans des zones d’instabilité trouve du support dans les approches mécan-
istes et on peut citer cette phrase de Greenman & Benton (2005b) : «For example, the
impact of noise on a system is much greater the closer the system is to an instability threshold.
[...] In fact as a threshold is approached the total power and hence the variance of the fluctua-
tion will increase without bound, in linear approximation (Greenman & Benton 2003).»

La modification de la structure interne du filtre par la pêche ne se fait cepen-
dant pas uniquement au travers d’effets démographiques. La sélection induite par
la pêche modifie les traits d’histoire de vie en provoquant une réponse adaptative à
court-terme due à la plasticité phénotypique, mais qui peut se transformer en une
réponse à long-terme, l’évolution induite par la pêche (Law & Grey 1989; Kuparinen
& Merilä 2007). Il semble important de considérer les effets de cette modification du
filtre non pas uniquement en termes de changement dans le rendement des stocks
(Conover & Munch 2002), mais aussi en termes de modification de leur dynamique
(Anderson et al. 2008; Stenseth & Rouyer 2008). Des études théoriques commencent
à examiner les conséquences dynamiques de l’adaptation des traits d’histoire de vie
sous l’effet de l’environnement (Laakso et al. 2006). Cette ligne de recherche est cer-
tainement appelée à se développer et à apporter des éléments de compréhension
importants sur le fonctionnement de notre filtre, car elle permet d’appréhender la
réponse des populations en reliant les processus biologiques prenant place à court et
long-terme.
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Note

Une thèse et des logiciels libres La somme totale des travaux a été réalisée en util-
isant des logiciels libres sous Linux (Debian) http://www.debian.org/index.
fr.html. Parmis les plus utilisés R http://www.r-project.org/ et eMacs http:
//www.gnu.org/software/emacs/ pour la partie statistique, Gimp http://www.
gimp.org/ pour l’édition d’images, OpenOffice http://www.openoffice.org/
pour les outils bureautiques, LATEX 2εhttp://www.latex-project.org/ pour la
mise en forme de ce document.
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The patterns of variations in fisheries time series are known to
result from a complex combination of species and fisheries dynam-
ics all coupled with environmental forcing (including climate,
trophic interactions, etc.). Disentangling the relative effects of
these factors has been a major goal of fisheries science for both
conceptual and management reasons. By examining the variability
of 169 tuna and billfish time series of catch and catch per unit effort
(CPUE) throughout the Atlantic as well as their linkage to the North
Atlantic Oscillation (NAO), we find that the importance of these
factors differed according to the spatial scale. At the scale of the
entire Atlantic the patterns of variations are primarily spatially
structured, whereas at a more regional scale the patterns of
variations were primarily related to the fishing gear. Furthermore,
the NAO appeared to also structure the patterns of variations of
tuna time series, especially over the North Atlantic. We conclude
that the patterns of variations in fisheries time series of tuna and
billfish only poorly reflect the underlying dynamics of these fish
populations; they appear to be shaped by several successive
embedded processes, each interacting with each other. Our results
emphasize the necessity for scientific data when investigating
the population dynamics of large pelagic fishes, because CPUE
fluctuations are not directly attributable to change in species’
abundance.

Atlantic tuna � North Atlantic Oscillation � time-series analysis

F ish stocks are highly variable in size at most time scales (i.e.,
from the short-term to the long-term) (1, 2). Understanding

the underlying mechanisms of such variations has been of focal
interest during the past century (3) for both conceptual and
management perspectives. On one hand we now know that fish
populations are affected by a broad spectrum of environmental
factors, be it biotic or abiotic. However, on the other hand it is
now widely accepted that fishing activity cannot be reduced to
a simple removal of individuals, because such removals pro-
foundly modify the population demography and structure and
alter species and trophic interactions (4–8).

Time series of commercial catch contain (as is generally the
case for most ecological time series) noisy and mixed information
on the respective effects of climate variability, environmental
forcing, population dynamics, and exploitation. Disentangling
the relative effects of the many factors affecting the dynamics of
populations has been considered to be the ultimate target of
fisheries science. Recent work, however, has demonstrated that
such effects are not simply additive, but rather do interact
(9–12). Analyzing the patterns of variations of different fish
species, in contrasting environments and subject to a variety of
fishing pressures, is, thus, expected to shed light on the relative
effects of these factors and/or the way they interact.

As part of this study we have examined an original and
extensive data set of 169 time series, composed with 75 catch per
unit effort (CPUE) and 94 catch time series of tuna and billfish

species from the Atlantic Ocean. These large pelagic top pred-
ators inhabit the open ocean, and their population dynamics are
affected by climatic factors (4, 13, 14). Tropical and temperate
Atlantic tuna and billfish display different exploitation history
but also different geographic locations (15) and contrasting life
history traits (16), all of which constitute an appropriate case
study for comparative purposes.

Because nonlinearity and nonstationarity in ecological time
series are the rule rather the exception (17–20) we have applied
wavelet analysis, a time–frequency decomposition that is espe-
cially powerful for analyzing nonstationary, aperiodic, and noisy
signals (21). Using this approach enabled us to describe the
variability of the time series on a time–frequency plane,
the wavelet spectra, but also to investigate in time and frequency
the local covariance and linear correlation between the fisheries
time series and the North Atlantic Oscillation (NAO), obtained
by bivariate wavelet analyses. Then, quantifying the similarity
between time–frequency patterns enabled us to classify these
results using hierarchical clustering, to evaluate the impact of
four key factors (i.e., species, fishing gear, geographical location,
and NAO) on the variability of the Atlantic tuna and billfish
fisheries time series.

Our results are twofold. First we show that neither catch nor
CPUE data are simply linked to the underlying fluctuations of
tuna and billfish abundance. Second, we show that the variability
of the fisheries time series is the result of several successive
embedded processes acting like filters (22) that modify the real
ecological variations at different spatial and temporal scales. On
this basis we conclude that research on Atlantic large pelagics
requires the availability of scientific data tracking the population
dynamics of the species under study and an understanding of how
environmental variability modulates the ecological dynamics.

Results
Patterns of Variation Among the Fisheries Time Series. We first
applied the wavelet analysis on each CPUE time series. The
wavelet spectra displayed the variability of the time series in time
and frequency domains, enabling us to characterize the changes
of frequency through time. To ensure comparable and relevant
results, the time series were analyzed on the same time period
and on the same range of frequencies. These patterns of
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variation were then compared with each other by using a
multivariate method defining an orthonormal basis that maxi-
mizes the mutual covariance for each pair of wavelet spectra.
Comparing the decomposition of the wavelet spectra onto this
orthonormal basis enabled us to quantify the dissimilarity be-
tween their time–frequency patterns (ref. 23; see Materials and
Methods). The set of dissimilarities obtained was first analyzed
by hierarchical clustering, which grouped the wavelet spectra
according to the similarity of their time–frequency patterns.

Computed on a large number of time series (i.e., 75), the
cluster tree mixed various and confounding effects and did not
display any clear grouping by species and gear factors [support-
ing information (SI) Fig. S1]. However, grouping by province was
identified because the wavelet spectra were in general grouped
by main geographic areas: those from southern provinces (below
20° north) formed more homogenous groups that were, in most
of the cases, separated from the northern ones. Looking at the
mean dissimilarity exhibited by main factor (province, species,

and gear) allowed us to identify the factor according to which the
patterns of variations were the more similar. Because the data set
was indeed unbalanced, classical inference methods (i.e., com-
parisons of distributions) could not be used. We then used
bootstrap to estimate the mean dissimilarity for each factor to
compensate for the different sample size and ensure robust
results. Note that such means remove the comparisons between
the different classes of each factor (e.g., between longline, purse
seine, and baitboat within the ‘‘gear’’ factor) and is therefore less
exhaustive than the cluster tree. The lowest mean dissimilarity
was found within provinces (d � 0.039 � 0.002), whereas higher
values were found among species (d � 0.043 � 0.0015) and
among gears (d � 0.043 � 0.0005). This result showed that the
CPUE variations of species differed from one province to
another. For instance, it indicated that the CPUE time series of
ubiquitous species, such as bluefin or yellowfin tuna, did not
exhibit the same fluctuations in the different provinces, whereas
the patterns of variations of different species in a given province
were more similar.

However, the province and species effects appear to be partly
confounded as suggested by the lower dissimilarities displayed by
the species with small geographic repartition (e.g., sailfish) than
those with large distribution (e.g., bluefin). In addition, the
northern species (albacore, bluefin, and swordfish) also exhib-
ited more different variations of CPUE than southern ones
(yellowfin, bigeye, and skipjack) (Fig. 1a). Comparing the north-
ern provinces (above 20° north) to the southern ones confirmed
this finding because the dissimilarities were significantly lower in
the southern provinces (P � 1.6e-13; Fig. 1b).

Analyzing the wavelet spectra within each province allowed us
to remove, to some extent, the province effect. In the Canary
province, located on the west coast of North Africa, the wavelet
spectra of CPUE time series from the same gear were more
similar than those from the same species; see the case of bigeye
tuna (Fig. 2). For instance, the longline spectra of white marlin,
blue marlin, and sailfish displayed common fluctuations during
the 1970s at high and low frequencies, whereas the two baitboat
spectra and the swordfish longline spectrum displayed compa-

Fig. 1. Bootstrap estimates of the mean dissimilarity between the wavelet
spectra of each species versus their spatial repartition expressed through the
southern/northern ratio (a) and between the wavelet spectra from southern
and northern areas (b). The southern/northern ratio is computed for each
species as the number of time series from southern areas divided by the
number of time series from northern areas.

Fig. 2. Cluster tree of the wavelet spectra for the CPUE time series in the Eastern Canary Coastal province on the west African coast. The wavelet spectra
decompose the variance of time series over time (x axis) and frequencies (y axis), enabling one to follow the time evolution of the relative importance of
frequencies in the signal. The colors gradient, from dark blue to dark red, codes for low- to high-power values. The wavelet spectra were then compared, and
a dissimilarity matrix was produced (see Materials and Methods). The cluster tree was obtained by using the dissimilarity matrix on which flexible clustering was
applied. The CPUE time series analyzed are plotted in black lines at the top of the corresponding wavelet spectra.
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rable fluctuations during the 1990s. The last group, which
included the three purse seine spectra and the yellowfin spec-
trum from baitboats, were mostly characterized by high-
frequency fluctuations during the 1980s.

The same ‘‘gear effect’’ was found in all provinces that
displayed a sufficient number of time series required for the
analysis (Fig. 3). The longliners were in general clearly separated
from the other gears, even if they were more numerous and
concerned species with very different life history traits. Whereas
baitboat and purse seiner fleets also formed distinct groups no
grouping was found according to any of the species, the same
species being separated by gears. These results indicated that, at
the province scale, the patterns of variation of the CPUE time
series were more related to the type of fishing gear than to the
species. In other words, the CPUE of different species fished
with the same gear displayed more common fluctuations than
the CPUE of a given species fished with different gears.

Influence of the Climate. Using bivariate wavelet analyses allowed
us to investigate the patterns of covariation between the NAO
and the CPUE time series, by identifying time periods with
common frequencies between the different signals (see Materials
and Methods). As previously, we compared the bivariate spectra
to each other and grouped them according to the similarity of
their time–frequency patterns.

These results confirmed the previously found spatial pattern,
as the classification mainly separated the northern and southern
provinces (Figs. S2 and S3). Computing the mean dissimilarity by
main factor showed that the common time–frequency patterns
between the NAO and the CPUE time series were further found
more similar within provinces than within species or gears. This
demonstrates that the NAO and the CPUE time series displayed
linkages that involved different frequencies and time periods in
the different geographical areas. This result was confirmed by
the individual inspection of the bivariate spectra that revealed
numerous consistent patterns of covariation between the NAO
and the CPUE time series in the northern provinces, whereas in
the southern ones they were often weak and poorly consistent.

These results demonstrate that the NAO seems, thus, to struc-
ture the patterns of variations of the CPUE time series over the
North Atlantic at a larger scale than the province.

Comparison with the Catch Data Set. We redid all of the analyses
using the catch data to check the previous results. Even if the
wavelet spectra computed on catch time series were different
from those computed on CPUE time series, we found the same
qualitative results. Considering the whole Atlantic, the patterns
of variations between catch time series were more similar within
provinces than within species or gears, whereas at the province
scale the gears had the most important effect. The analyses of the
catch data set thus strongly supported the above findings and
indicated that these results were not simply linked to the intrinsic
properties of the CPUE time series.

Discussion
Our analysis demonstrates that the catch and CPUE time series
of tuna and billfish can hardly reflect the underlying population
dynamics. This is because of complex interplays among popula-
tion dynamics, environmental forcing, and exploitation, whose
effects are expressed differently according to the spatial scale
considered. We highlight here that the observed variability of the
fisheries time series (both CPUE and catch data) is the result of
several embedded processes that shape, at different spatial and
temporal scales, the observed fluctuations.

At the province scale, the variability of the time series was
importantly affected by the type of fishing gear. This indicated
that differences in catchability (i.e., the probability to catch a fish
by a unit of effort of a given boat) and fishing strategies have a
major influence on the fluctuations observed (4). At the inter-
province scale, the results counterintuitively revealed that the
variability of the time series was more related to the province
than to the species. Indeed, this result may be partly explained
by the confounded province and species effects; the larger the
spatial extent of a species, the more different the fluctuations of
the fisheries time series. However, this also suggest that the
different environmental profiles displayed by the Longhurst
provinces (24) can consistently interact with the catchability of
gears and the ecology of species, through biological processes,
and thus affect the variability of the fisheries time series.

Considering the results at the oceanic scale further demon-
strates that the variability of the fisheries time series was affected
at a even higher scale, with the fluctuations of the fisheries time
series being significantly more similar in the southern than in the
northern provinces. This large-scale effect was also supported by
the relationships found between the NAO and the fisheries time
series, because stronger and more consistent links were found in
the northern provinces than in the southern ones. Past studies
already advocated for a potential impact of the NAO or sea
surface temperature on local time series of bluefin tuna or
albacore (14, 25, 26). In this study we have shown that the NAO
may affect many fisheries time series of Atlantic tuna and billfish
species, but we also demonstrate that its effect is strongly
spatially structured, complying with the stronger impacts of the
NAO in the North Atlantic than in the South Atlantic (27, 28).

Our results stress the key role of the spatial scales when
analyzing fisheries data (catch and CPUE) (1, 8, 29). The
patterns of variations in CPUE and catch time series are complex
because they exhibited, at different spatial scales, different facets
of the interplays among the environment, the fishing strategies,
and the population dynamics. Consequently, CPUE or catch
time series cannot reflect accurately annual stock trends. The
standardization of such series can further hardly help because
these different effects are not simply additive but interactive.
Our results thus confirm that aggregating CPUE over the whole
oceanic basin can strongly blur most of the signature of the
underlying processes that shape the fluctuations (30). According

Fig. 3. Clusters trees of wavelet spectra in the provinces that displayed
several gears. The cluster trees were obtained by using the dissimilarity matrix
constructed with the wavelet spectra of the CPUE time series, on which flexible
clustering was applied. LL, longline; BB, baitboats; PS, purse seine; TA, trap;
TO, troll.
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to our results, inspecting the trends of such aggregated CPUE
indices (or catch) cannot be used alone to document any
potential change in biomass or depletion of large pelagic fish
stocks (30). This view thus supports, although with different
arguments, previous analyses (31–35) that also expressed con-
cerns about inferring important change in biomass on the basis
of CPUE trends alone. Furthermore, because fisheries-
independent data are scarce for large pelagic fish, catch and
CPUE still remain the chief source of data for stock assessments
(see, e.g., ref. 36). Hence, identifying origins of fluctuations in
fisheries data is still a key issue in the fisheries community (biases
in CPUE are indeed known to strongly affect biomass and fish
mortality estimates from classical stock assessment models; see,
e.g., ref. 37), but also in the whole scientific community, because
CPUE are used to depict fish abundance and diversity in
ecological studies (e.g., ref. 38). Integrated stock assessment
models now enable us to use data from disparate sources and to
partially account for temporal variations in catchability (e.g., ref.
35), but understanding the complex interactions among fish
dynamics, catchability, space, and environment remain to be
addressed.

On one hand, the biological processes of a given population
induce a dynamics that might display both short- and long-term
oscillations due to biotic interactions (39, 40). On the other hand,
a population is not isolated and is necessarily affected by the
ecosystem within which it is embedded, the ecosystem being
itself affected by climatic variations (1, 5). These interactions do
not always affect population abundance directly, because the
biology and the life cycle may act as a filter of the environmental
noise (22, 29). Our study stresses that such complex dynamics can
hardly be observed through catch or CPUE time series, because
they are altered by, at least, two additional filters, the geographic
location and the gear (Fig. 4). Each geographic area displays
particular environmental properties and is more or less affected
by large-scale climatic oscillations, such as the NAO. Further-
more, tropical areas are known to be dominated by more
long-term fluctuations (i.e., displaying more reddened spectra)
than temperate ones, which might also affect differently the
patterns of variability of a given population (41–43). The second
filter results from the exploitation process and mostly from the
use of different gears that induce different fishing strategies in
both space and targeted species. These gears also involve
different fishing fleets whose dynamics can be subjected to
long-term changes in species targeting, observation errors, and
undocumented changes in effort. This constitutes another source
of modulation, which may in turn be affected by the climate
through changes in catchability and fishermen’s behavior (4).
The patterns of variations identified within an observed time
series are thus inherited by several successive filters and finally
by the observation process itself, which can blur the perception
of the underlying population dynamics. Therefore, neither
CPUE nor catch can be considered to reliably reflect the
fluctuations of abundance of large pelagics in the Atlantic.

Understanding the interactions between the environmental vari-
ability and the biology of large pelagic species is a key question for
fisheries research and management. Our results show that research
on this topic requires additional information and would strongly
benefit from scientific data such as large-scale electronic tagging or
genetic experiments (e.g., ref. 44). This ‘‘fishing-free’’ data would
provide accurate knowledge on the timing and location of key
biological processes, such as spawning and migrations, necessary to
understand the response of Atlantic large pelagic populations to
environmental variability.

Materials and Methods
Tuna and Billfish Time Series. Tuna catches are, in general, seldom proportional
to abundance because they are affected by effort, gear catchability, and
fishing strategy. Hence, CPUE or outputs of stock assessment models are

typically used to study the patterns of variation when direct estimates of
abundance are lacking (8). However, these two sources of data are also
problematic for large pelagic vessels because CPUE estimates as outputs from
stock assessment models are generally strongly biased because of large ob-
servation errors (not taken into account in models) and frequent, but not
quantified, changes in fishing strategies (35, 38). For these reasons we per-
formed the analyses not on a single data source, but on both CPUE and catch
data sets. This allowed us to confront the results from both sources of data and
then to check for consistency/differences of the outputs. We extracted time
series of CPUE and catch from various institutional data sets (mostly the
International Commission for the Conservation of Atlantic Tunas; see www.ic-
cat.int) with critical advices from experts of these fisheries. The first data set
included 333 time series but was validated with 169 yearly time series (75 of
CPUE and 94 of catch; see SI Text), because we discarded time series that were
too short or were plagued with missing values or because the time series were
poorly informative. The most important source of catch data (i.e., 70% of the
time series) came from Japanese longlines because they were among the
oldest ones operating in the Atlantic and because their catches concern all of
the species throughout the ocean. Other time series mostly come from Euro-
pean baitboat and purse seiner fleets (Fig. S4).

For consistency, time series have been produced within a common and
neutral spatial grid. We chose the Longhurst provinces, which are based on a
classification of the biogeochemical properties of world oceans (24). These
provinces have already been used for mapping tuna fisheries data because
they allow us to spatially disaggregate by areas displaying homogeneous
environmental properties (15). Time series from longliners are available for
each province and each species, unlike baitboat and purse seine (see SI Text).
Similarly, because of differences in species spatial distributions some provinces

Fig. 4. Representation of the successive modulations of signal that shape the
fisheries time series. The dynamics induced at the population level is first
influenced by the ecosystem and climate. The signal is then modulated de-
pending on the geographic location and on the local properties, also influ-
enced by the climate. Finally, the different fishing gears and dynamics also
constitute a source of modulation.
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and gears did not display all species. This led to an unbalanced data set that
has constrained the methodological approach.

Nine tropical and temperate tuna and billfish species were finally retained
(Table S1). Skipjack, yellowfin, and bigeye constitute the bulk of the catches
of tropical tuna (15) whereas the billfishes (i.e., white marlin, blue marlin, and
sailfish) are generally bycatch of these tropical fisheries and, as a result, are of
interest because they are affected differently by changes in fishing strategy
and techniques (45). Albacore and swordfish are considered as subtropical
species, but they are also common in temperate waters whereas bluefin tuna
is the only strict temperate tuna (16).

If populations experience (and often respond to) their environment locally,
large-scale climate indices seem to be better predictors of ecological processes
than local environmental variables because local climate often fails to capture
complex associations between weather and ecological process (46). For this
reason, and because the North Atlantic Oscillation (NAO) governs the pattern
and strength of wind, temperature, and precipitation over the whole North
Atlantic, northeast American, and western European coasts, we chose to
investigate potential relationships between Atlantic tuna and climate using
the winter NAO index (27).

The Wavelet Analysis. Analyzing the frequency composition of time series is
classically achieved by using the Fourier decomposition of time series. How-
ever, it requires the second-order stationarity of the time series, and it is
further not able to characterize changes in frequency through time, as is often
the case in ecological or environmental time series (19, 20). The wavelets
methodology is thus highly suited for such signals because it enables us to
describe the variability of a time series in both time and frequency domains
and to cope with aperiodic components, noise, and transient dynamics (21,
47, 48).

The wavelet transform is based on the convolution product between the
time series and mathematical functions that are dilated/translated onto the

signal. We used the Morlet wavelet, a continuous and complex wavelet
adapted to wavelike signals, which allows us to extract time-dependent
amplitude and whose scales are related to frequencies in a simple way (49, 50).
The relative importance of frequencies for each time step may be represented
in the time–frequency plane to form the wavelet power spectrum on a 2D plot
(see SI Text). The wavelet analysis may be extended to bivariate cases, to
analyze patterns of covariation between two signals. We compared the
fisheries time series and the NAO using the wavelet cross-spectrum and the
wavelet coherency, which identify the transient covariance and the transient
linear correlation between the two signals, respectively (see SI Text).

Analyzing Large Data Sets of Wavelet Spectra. We have computed 169 wavelet
spectra that describe the time–frequency pattern of each CPUE or catch time
series. To compare all these patterns of variations, we calculated the dissim-
ilarities among all of the wavelet spectra using a method based on the
maximum correlation analysis (23). Doing so, we generated two dissimilarity
matrices (one for the CPUE and one for the catch time series) on which the
cluster analysis was finally performed. We applied the same methodological
approach to compare all of the cross-spectra and cross-coherency obtained
between each tuna time series and the NAO. The relative importance of each
factor (i.e., province or space, gear, and species) was then analyzed through
the cluster tree (see SI Text).

All of the computations were done by using R version 2.4 (ref. 51; www.R-
project.org) on the basis of the wavelet libraries developed by B.C. and M.
Chavez.
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Catch and CPUE Time Series. We firstly extracted time series of
CPUE and catch from various institutional data sets (mostly
from the International Commission for the Conservation of
Atlantic Tunas secretariat, see below), using expert knowledge.
Japanese longliners time series were extracted from the ICCAT
task I detailed statistics (www.iccat.int/). The time series from
tropical species mostly come from baitboat and purse seiner
fleets from France, Ivory Coast and Senegal. During the period
1969–1991, the catches of these three countries were combined
under the acronym ‘‘FIS’’ because they operated with the same
crews and in the same areas (1). These data, which were collected
by the Institut pour la Recherche et le Développement (IRD)
since the late 1960s are also available at ICCAT secretariat, but
we here used spatially disaggregated information. The other time
series (i.e., for albacore and bluefin tuna, as well as for bigeye
tuna) were also extracted from ICCAT task I detailed statistics
and mostly concern various fleets and gears from the Mediter-
ranean and Northeast Atlantic.

Longliners catches and effort (in number of hooks) were
available on a 5 � 5° grid and the FIS data were available on a
1 � 1° grid. For the FIS fleets (baitboats and purse-seine) and
the Japanese longliners, the CPUE time series were calculated
as described by Walters (2), using the spatiotemporal disaggre-
gated data. For each species and each province, tables with a row
for each year and a column for each cell were filled with catch
ratios (catch/effort). The CPUE was then calculated as the yearly
spatial average catch rate over those cells that were fished during
the whole period. The effort of FIS purse seiners and baitboats
changed importantly from the late 1980s to the 1990s, due to the
apparition of Fishing Aggregative Devices (FADs). However the
apparition of FADs was not sufficiently documented before 1991
and thus caused important problems of homogeneity. To cope
with this, we derived an index based on the carrying capacity of
each boat, a metric proportional to the maximum catch that a
boat can do in one trip. The carrying capacity of each boat has
been multiplied by the duration of each fishing trip. The total
carrying capacity was then calculated by year. As this yearly index
of total carrying capacity was not spatialized, we used the
amount of total initial effort in each year for each spatial cell to
allocate it within each province. The other CPUE time series
have been collected from the ICCAT detailed stock assessment
reports. Note that the CPUE are not fully homogeneous, because
a majority of time series are nominal CPUE, while five are
standardized CPUE time series. We used yearly time series to
work with an homogenous data set and, in addition, to avoid the
problems related to the seasonality of catches.

The NAO. The winter NAO index is calculated by the difference
in normalized sea level pressures between Lisbon (Portugal) and
Reykjavik (Iceland) over the winter season and is available at
http://www.cgd.ucar.edu/cas/jhurrell/indices.html.

The Wavelet Analysis. The wavelet transform is based on the
convolution product between the time series and a mathematical
function called ‘‘daughter wavelet.’’ These daughter wavelets are
dilated/translated versions of a previously chosen mother wave-
let. For a given set of parameters a (scale parameter related to
frequency) and � (translation parameter related to time posi-
tion), wavelet functions are defined as:

�a,��t� �
1
�a

��t � �

a �
The Morlet wavelet used in the study is a continuous and
complex wavelet adapted to wavelike signals that allows to
extract time-dependent amplitude, and whose scales are related
to frequencies in a simple way. It is defined as:

��t� � �1/4e�i2�f0te1/2�t2�

The wavelet transform is then defined as a convolution integral
of the time series with the wavelet function:

Wx�a, �� �
1
�a � x�t��*�t � �

a �dt � � x�t��*�a, ��dt

Where * indicates complex conjugate.
Following classical spectral approaches, the relative impor-

tance of frequencies for each time step can be represented in the
time/frequency plane to form the wavelet power spectrum,
Sx(a, �):

Sx�a, �� � �Wx�a, ���2.

The usual representation of the wavelet power spectrum is a 2D
plot of Sx(a, �) versus a and �.

The wavelet analysis can be extended to bivariate cases to
compare transient covariance and linear correlation. First, the
cross-spectrum that quantifies the local covariance of two time
series is computed as:

Wx,y�f, �� � Wx�f, ��Wy�f, ��.

Then the wavelet coherency, that gives an estimate of the local
linear correlation between the two time series, is calculated. As
for the coherence in Fourier analysis, the wavelet coherency uses
smoothing in both time and frequency domain. Convolution
smoothing with a constant-length window was used here. The
wavelet coherency is defined as:

Rx,y�f,�� �
��Wx,y�f, ����2

��Wx�f, ����2��Wy�f,����2

with �� indicating smoothing over time and scales.
All of the analyses have been applied on untransformed data

and the scales range was set from 2 years up to the third of the
length of the time series.

Comparing Time–Frequency Patterns. To compare the time–
frequency patterns displayed by the wavelet spectra, we applied
a method based on the Maximum Covariance Analysis (MCA).
It was historically called ‘‘Singular Value Decomposition’’ (3)
and it has been widely used in meteorology to compare spatio-
temporal fields (4, 5). It relies on a singular value decomposition
(which here designs the solution of the matrix problem) per-
formed on the covariance matrix between two wavelet spectra.
The first axis of the MCA thus corresponds to the largest fraction
of the covariance between the two wavelet spectra (for more
details on MCA, see refs. 6 and 7). The covariance matrix Ri,j is
first calculated between each pair of wavelet spectra Wi and Wj:

Ri, j � WiWj
t
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And then the singular value decomposition is applied on Ri,j:

Ri, j � U�Vt

The columns of U are orthogonal and contain the singular
vectors for Wi, the rows of Vt are also orthogonal and contains
the singular vectors for Wj. � is a diagonal matrix whose diagonal
elements are the singular values, they are disposed in decreasing
order of magnitude and they are proportional to the squared
covariance accounted for each axis. The singular value decom-
position finds an orthonormal basis for each spectrum, deter-
mined by their respective singular vectors, that maximize their
mutual covariance. � has only K � Min(Dim(Wi),Dim(Wj))
non-zero singular values and each one is associated to a pair of
singular vectors (frequency patterns), that are respectively as-
sociated with each spectrum.

The leading patterns show how respective frequency patterns
evolve in time, and are obtained by simply projecting each
wavelet spectrum onto its respective singular vectors. Lk

i(t) and
Lk

j(t) that are respectively the kth leading patterns for Wi and Wj,
are computed as follows :

Li
k�t� � �

f	1

f	F

Uk � Wi�f, t�

Lj
k�t� � �

f	1

f	F

Vk � Wj�f, t�

with F the maximum frequency common to both spectra.
The distance between two wavelet spectra was measured by

comparing the leading patterns and the singular vectors obtained
by the MCA over a given number of axes (that correspond to a

fixed percentage of the total covariance). As the relationships
between the two singular vectors and between the two leading
patterns were not linear, they could not be compared using a
simple correlation and we computed the following distance
measure adapted from Keogh and Pazzani (8).

D�A, B� � �
i	1

n�1

atan(�(Ai�Bi)�(Ai
1 � Bi
1�).

with n the length of the vectors. This metric measures the angle
between each pair of segments of the vectors A and B, two
parallel vectors leading thus to a null distance. The distance was
then computed as the weighted mean of the distance for each of
the k pairs of singular vectors and leading patterns retained (the
weights being equal to the amount of covariance explained by
each axis). For the comparison of the wavelet spectra i and j, we
compute the distance DT(i,j) according to the following formula:

DT�i, j� �

�
k	1

k	K

wk � �D�Li
k,Lj

k� 	 D�Ui
k,Vj

k��

�
k	1

k	K

wk

with wk the weights, set equal to the amount of covariance
explained by each axis. The distances, DT(i,j) were then used to
fill a distance matrix, thus suitable for cluster analysis. The
highest the amount of covariance retained the larger the number
of axes retained, and a large number of axes will roughly make
the procedure to take into account more detailed time-
frequency features between the two spectra, we here used 99%
of covariance.
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Fig. S1. Spatial repartition of the time series from the CPUE dataset.
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Fig. S2. Cluster tree constructed on all of the wavelet spectra of the CPUE data set. The numbers represent the different provinces in the enclosed map. The
cluster tree was cut at a sensible height to interpret the different groups. The percentages and the rectangles indicate the composition in northern/southern
provinces for each identified group. Except in a few cases, the groups were rather clearly constituted by either northern or southern provinces.
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Fig. S3. Cluster tree constructed on all of the coherency spectra obtained between the CPUE data set and the NAO. The numbers represent the different
provinces in the enclosed map. The cluster tree was cut at a sensible height to interpret the different groups. The percentages and the rectangles indicate the
composition in northern/southern provinces for each identified group. Except in a few cases, the groups were rather clearly constituted by either northern or
southern provinces, and the two main groups mainly separate the northern from the southern provinces.
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Fig. S4. Cluster tree constructed on all of the cross-spectra obtained between the CPUE data set and the NAO. The numbers represent the different provinces
in the enclosed map. The cluster tree was cut at a sensible height to interpret the different groups. The percentages and the rectangles indicate the composition
in northern/southern provinces for each identified group. Except in a few cases, the groups were rather clearly constituted by either northern or southern
provinces, and the two main groups mainly separate the northern from the southern provinces.
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Table S1. Common name, scientific name, and code used
for the species

Common
name Scientific name Code

Albacore Thunnus alalunga ALB
Bigeye Thunnus obesus BET
Bluefin Thunnus thynnus BFT
Blue marlin Makaira nigricans BUM
Sailfish Istiophorus platypterus SAI
Skipjack Katsuwonus pelamis SKJ
Swordfish Xyphias gladius SWO
White marlin Tetrapterus albidus WHM
Yellowfin Thunnus albacares YFT
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ABSTRACT

Environmental variables affect many processes of fish biology and their fluctuations are thought to 

be one of the main factor for fish stocks variability. Recent work has shown that the variability of 

environmental variables in the frequency domain (i.e., the environmental noise) can interact with 

endogenous processes (e.g., density dependence) and affect the fluctuations of populations. In this 

study,   we   investigate   whether   the   fluctuations   of   large   pelagics   time   series   are   affected   by 

environmental noise and whether life history traits of species modulate this response. By analysing 

several environmental variables and a large data­set of tuna and billfish catch per unit effort (cpue) 

time series from the Atlantic, we show that in environments dominated by long­term fluctuations 

(i.e.,   red   noise)   cpue   time   series   were   less   variable   and   displayed   smoother   fluctuations. 

Furthermore, larger, slower­growing and later­maturing species were found to be more sensitive to 

changes of environmental noise than species with a shorter turn­over rate. Our results suggest that 

environmental noise interact with fish biology; understanding how it is integrated into biological 

processes and accounting for its effects would provide important insights to understand the effects 

of exploitation and environmental changes on fish stocks dynamics.

Key Words: environmental noise, Atlantic tuna, life­hitory traits, population variability
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INTRODUCTION

Many environmental variables, particularly in marine environments, exhibit highly autocorrelated 

fluctuations that are well described by power law models; these variables are said to display  1 / f β

noise  (Steele,  1985;  Vasseur and Yodzis,  2004).   In  this   formulation,   the scaling exponent   ( β ) 

describes the relative importance of the different frequencies in the variance of the signal and it is 

usually estimated as the slope of the power spectrum in log­coordinates (Halley, 1996;  Royer and 

Fromentin, 2007). The more negative the scaling exponent, the more important the low frequencies. 

Unlike for white noise in which the low­ and high­frequencies have the same importance ( β =0), 

the variance of marine environmental variables (e.g. sea surface temperature) is rather dominated by 

low­frequencies. Such signals are said to display “reddened spectra” with reference to visible light 

(Steele 1985). Such reddened spectra are not restricted to environmental variables. Using long­term 

ecological time series, including fisheries data, other studies exhibited an increase of population 

variability with census time, the so­called ''more time more variation'' effect, which also describes 

reddened spectra (Pimm and Redfearn, 1988;  Cyr, 1997;  Inchausti and Halley, 2002; Halley and 

Stergiou, 2005).

Importantly, red noise could enhance the probability of extinction of populations because of higher 

probability   of   consecutive   adverse   conditions   (Lawton,   1988;   Miramontes   and   Rohani,   1998; 

Lundberg et al., 2000; Akçakaya et al., 2003). However, this issue turned out into a more complex 

question as results on population extinction proved to depend upon complex interactions between 

environmental noise and endogenous processes, such as the strength of density dependence (Ripa 

and Lundberg, 1996, 2000;  Morales, 1999; Jonzén et al., 2002; Lundberg and Ripa, 2002). Because 

marine   environments   generally   display  more   reddened   noise   than   terrestrial   ones   and   because 

exploitation reduces the  population  size, modifies its  demographic structure and can further alter 
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trophic interactions (e.g, Jennings and Kaiser, 1998; Vasseur and Yodzis 2004), exploited fish stocks 

can be particularly prone to be affected by environmental noise. Given its potential implications for 

management, conservation as well as for conceptual reasons, understanding if environmental noise 

can affect the fluctuations of fish stocks is of particular interest.

To address this issue, we investigated whether the fluctuations in long time series of large pelagic 

fish   displayed   different   properties   between   marine   environments   characterized   by   contrasting 

environmental noises. In addition, since environmental noise interacts with endogenous processes 

and since the biological characteristics of species can affect the response to environmental noise 

(e.g.,  Petchey,  2000),  we further aimed at  investigating how life­history traits  can modulate  the 

response   of   species   to   environmental   noise.   In   concrete   terms,   we   confronted   the   statistical 

properties of 75 catch per unit effort (cpue) time series of 9 tunas and billfishes species, with those 

of 4 oceanographic variables in 11 Atlantic areas. Tuna and billfish are highly migratory species 

displaying a broad range of life histories and a large geographic repartition that thus constitute a 

well suited case study to investigate the effects of environmental noise on fish stock fluctuations.
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MATERIALS AND METHODS

Atlantic Tuna and billfish time series

The data­set was obtained using long­term catch and effort spatially disaggregated data, from the 

International Commission for the Conservation of Atlantic Tunas (ICCAT) and from the Institut 

pour la Recherche et le Développement (IRD). The time series of annual catch per unit effort (cpue) 

for each species were produced in a common and neutral  spatial  grid.  To do so,  we chose the 

Longhurst   provinces   which   are   based   on   the   classification   of   the   world   oceans   into   biomes 

displaying homogeneous and specific environmental properties (Longhurst, 2001), as already did by 

Rouyer   et   al.   (2008).  We  finally   removed  time  series   that  were  either   too  short,  plagued with 

missing  values  or  poorly   informative   (i.e.,   flat  pattern),  using   the  advices  of   experts  on   these 

fisheries.
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Figure 1: Geographical provinces used in this study (Longhurst Provinces) and some illustrative time series for the 

species studied. The dataset is constituted by 75 cpue time series of 9 different species from 11 different areas over the 

Atlantic (see the data section).

The final data­set was validated with 75 time series of 9 tuna and billfish species in 11 Longhurst 

provinces (Fig. 1). The most important source of catch data (i.e. 70% of the time series) came from 

Japanese longlines because they were amongst the oldest ones operating in the Atlantic and because 

their catches concern all the species throughout the whole Atlantic. They were available from 1956 

up to 2004. Other time series mostly come from European baitboat and purse seiner fleets and were 

mainly available  over   the 1969­2004 period.  The  length of  the time series   in   the final  data­set 

ranged between 22 and 49 years and displayed a mean length of 42 years (see Rouyer et al. 2008 for 

a more complete description of the data­set). Skipjack (Katsuwonus pelamis), yellowfin (Thunnus 

albacares)   and   bigeye   (Thunnus   obesus)   constitute   the   bulk   of   the   catches   of   tropical   tuna 

(Fonteneau,   1997)   whereas   the   billfishes,   i.e.,   white   marlin   (Tetrapterus   albidus),   blue   marlin 

(Makaira nigricans) and sailfish (Istiophorus platypterus) are generally bycatch of these tropical 

fisheries and are, thus, of interest since they are affected differently by changes in fishing strategy 

and techniques (Serafy et al., 2004). Albacore (Thunnus alalunga) and swordfish (Xyphias gladius) 

are  considered  as  sub­tropical  species,  but   they  are  also  common in   temperate  waters  whereas 

bluefin tuna (Thunnus thynnus) is the only strict temperate tuna (Fromentin and Fonteneau 2001).

Environmental variables

Various environmental factors are known to affect key biological and ecological processes of tuna 

and billfish populations (e.g., Lehodey, 1997; Royer et al., 2004; Prince and Goodyear, 2006). Many 

environmental   variables   might   thus   be   relevant.   Our   final   choice   was   directed   by   the   spatio­

temporal range and resolution as well as the occurrence of missing values while taking into account 
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for redundancy/correlation between variables.

The   most   studied   geophysical   variable,   the   sea   surface   temperature   (SST)   was   retained   as   it 

influences  numerous  key parameters  of   fish biology,  such as  growth and distribution.  We also 

retained the longitudinal (U) and latitudinal (V) wind stress components because of their impacts on 

local/regional   oceanographic   processes   which   may   affect   biological   processes,   especially 

recruitment success and distribution (e.g.; Bakun, 1996). Finally, sea surface salinity (SAL) was also 

retained as gradients of this hydrological variable is often associated with the distribution range, the 

abundance of larvae and the displacements of tuna species (e.g.; Lang et al., 1993; Lehodey et al., 

1998; Maury et al., 2001).

We used in priority in­situ measurements being re­analysed and validated from various institutional 

data­sets (Fromentin et al., 2005) as outputs from models may alter the environmental signals (e.g., 

smoothing high­frequencies). The SST was extracted from the NOAA Extended Reconstructed Sea 

Surface Temperature,  which is  reconstructed on the basis  of  the  in­situ  measurements from the 

ICOADS   data­set   coupled   with   improved   statistical   methods 

(http://www.cdc.noaa.gov/cdc/data.noaa.ersst.html). It consists in monthly time series defined on a 

2.0x2.0 degree global grid and whose temporal extent ranges from 1800 to 2005. The U and V wind 

velocity components came from the 40 years re­analysis (ERA40) provided by the European Centre 

for  Medium­Range Weather  Forecasts   (ECMWF, http://data.ecmwf.int/data/d/era40_mnth/).  This 

data­set is a re­analysis of observed data and consists in monthly time series defined in a 2.5x2.5 

degree global grid and whose temporal extent ranges from 09/1957 up to 08/2002. Finally, the SAL 

data   was   extracted   from   the   University   of   Maryland   Carton   Global   Ocean   Analysis 

(http://ingrid.cwb.gov.tw/SOURCES/.UMD/.Carton/.goa/.beta7/).   It   is   available  on  a  1x1  degree 

global grid, from 01/1950 up to 12/2001 on a monthly basis. For each environmental variable, the 

time series were extracted from each available pixel in each province.
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Life history traits

To investigate how different life histories may modulate species responses to environmental noise, 

we retained three traits for each species. We used size­based rather than age­based traits because the 

former are more reliable and more easily available across species. We first retained the maximum 

length (Lm) as larger fishes have generally a longer life­span and more numerous age classes, that 

can affect the population fluctuations due to generation overlapping (Petchey, 2000; Fromentin and 

Fonteneau, 2001; Bjørnstad et   al., 2004). To depict the size at maturity and the growth speed of 

species  we   retained   the   length   at  maturity   (L50),   defined  as   the   length   at  which  50% of   the 

individuals   are  mature,   as  well   as   the  growth  parameter   from   the  von   Bertalanffy   curve   (K). 

Together these three parameters give a general picture of the species generation time as larger, later­

maturing and slower­growing species have, in general, a longer generation time than the smaller, 

earlier­maturing and faster growing ones. A PCA has been finally carried on the correlation matrix 

among the different life history traits to get an index that combines all traits (see Fromentin and 

Fonteneau 2001). The parameters estimates were mainly extracted from Fromentin and Fonteneau 

(2001) and from the ICCAT manual (2008), other references were extracted from the literature to 

complement the data­set (see Table 1).

K Lm (cm) L50 (cm)

Albacore 0.22 (2) 120 (1) 90 (1)

Bigeye tuna 0.18 (2) 180 (1) 115 (1)

Bluefin tuna 0.09 (2) 295 (1) 115 (1)

Blue­marlin 0.15 (2) 300 (6) 256 (7)

Sailfish 0.15 (3) 255 (1) 130 (1)

Skipjack 0.32 (2) 75 (1) 45 (1)

Swordfish 0.19 (2) 290 (1) 175 (1)

White­marlin 0.08 (4) 260 (1) 130 (1)

Yellowfin tuna 0.27 (5) 170 (1) 105 (1)
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Table 1: Growth parameter for the von Bertalanffy curve (K), size max (Lm) and size at maturity (L50) for 

the  9   tuna  and  billfish   species.  The  number   in  brackets   indicates   the   reference   from  the   literature:   (1) 

Fromentin and Fonteneau (2001), (2) ICCAT manual, (3) Freire et al. (1999), (4) Porch (2003), (5) Lessa and 

Duarte­Neto (2004), (6) Goodyear and Arocha (2001), (7) Arocha and Marcano (2006).
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METHODS

Colour of the environmental noise

The “colour of noise” displayed by environmental time series is commonly estimated as the spectral 

exponent of a   1 / f β  model fitted to the power spectrum and in  log­coordinates (Halley,  1996; 

Vasseur and Yodzis, 2004). As the spectral estimates display a high variance, we used the multitaper 

method   that   as   been   widely   applied   in   geophysical   signal   analysis,   including   in   analyses   of 

atmospheric   and   oceanic   data,   to   estimate   in   a   more   robust   way   the   power   spectra   of   the 

environmental time series (Thomson, 1982; Percival and Walden, 1993; Ghil and Vautard, 1991). 

This method attempts to reduce the variance of spectral estimates by using a small set of orthogonal 

tapers,   which   allows   one   to   compute   a   set   of   independent   estimates   of   the   power   spectrum. 

Averaging over these independent estimates yields a better and more stable estimate than do single 

taper methods (Thomson, 1990).
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Figure 2: Methodological procedure used to construct the Environmental Noise Index (ENI). First the power spectrum 

are computed on the time series extracted for each available pixel of each environmental variable. The scaling exponent 

is then estimated and consigned in a large pixel * variable table. A PCA is then performed on this table and the first 

component is mapped and used as the ENI, that represents an index of environmental noise combining all of the 4 

environmental variables.

For each variable we first extracted the time series for each available pixel and computed its power 

spectrum. We then applied a robust regression method on the power spectrum in log­coordinates to 

estimate the scaling exponent. We obtained an estimate of the scaling exponent for each pixel of 
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each environmental variable. Doing so, we produced four Atlantic maps (one for each variables, see 

Fig. 2). A Principal Component Analysis (PCA) was then applied on a table of scaling exponents 

(pixels * environmental variables) using a correlation matrix to combine the four environmental 

variables into one environmental signal (Fig. 2). Multivariate approaches, such as the PCA, are 

largely used for studying the spatial variability and the combined effect of geophysical variables 

(e.g., McFarlane et al., 2000; Pedraza and Ochoa, 2006). The PCA finds an orthogonal set of axes 

and the first one, uncorrelated to the others, is a linear combination of the different variables that 

maximizes the variance of the data­set. Investigating the correlation circle allowed us to check for 

the non­redundancy of variables, while the projection of the data­set onto the first axis produced an 

overall measure of environmental noise as a linear combination of the four environmental variables. 

The broken­stick model (Frontier, 1976) was finally used to assess the significance of the first axis. 

As the fisheries time series were available at lower spatial resolution we then averaged the estimates 

of the scaling exponents for each variable (including the first axis of the PCA) over each province 

using bootstrap estimates to account for the different size of the provinces.

Statistical properties of the cpue time series

We   selected   the   three   following   properties   to   describe   different   relevant   aspects   of   the   cpue 

fluctuations and to study the effects of environmental noise.

Variance in the time domain: the population variability

The variance of population abundance in the time domain depicts the average magnitude of the 

fluctuations and is usually quantified through the coefficient of variation (CV). However, the CV 

that   is  unit­free   and   independent  of   the  mean  can  be  biased  by   rare  events   and non­Gaussian 

distributions. As fisheries time series are often plagued with zero counts and often display non­

Gaussian distributions, we used the population variability (PV) metric proposed by Heath (2006). 
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This approach that quantifies the variability as the percent difference between all combinations of 

the observed variable (here cpue) is less sensitive to rare events and tailed variables than the CV 

(Heath, 2006).

Detection of density dependence: the Partial Rate Correlation Function

The strength of density dependent processes has been shown to interact with environmental noise 

(e.g., Petchey et al., 1997; Cuddington and Yodzis, 1999). Following Berryman and Turchin, (2001), 

we thus performed the Partial Rate Correlation Function (PRCF) at lag one to quantify the strength 

of direct density dependence in fisheries time series.

Variance in the frequency domain: the scaling exponent

The colour of noise or the scaling exponent (BETA) of each fisheries time series was also estimated 

to quantify their variance in the frequency domain. However, estimating the scaling exponent of 

fisheries time series can hardly be applied using a simple spectral analysis because these time series 

are often too short to get a reliable estimate of the power spectrum. Therefore, we used the multiple 

segmenting method proposed by Miramontes and Rohani (2002) which is more robust. This method 

splits  the time series into small segments and computes  the spectral exponent on each of  these 

pseudo­replicates. An accurate estimate for the spectral exponent of the whole time series is then 

obtained from the relationship between the segment length and the spectral exponent estimates (for 

details see Miramontes and Rohani, 2002).

Effects of life history traits

We investigated whether the relationships between each of the statistics and environmental noise 

were related to the life history traits of species. To do so, we first estimated for each species the 

slope   of   the   linear   regression   between   the   three   statistics   (PRCF,   BETA   and   PV)   and   the 

environmental noise of each environmental variable, using resampling techniques (jackknife and 
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bootstrap). This indeed allowed us to dampen the effects of outliers on the slopes and to compensate 

for   the  different  number  of   time   series   available   for   each   species.  We  then  plotted   the   slopes 

obtained for each species against their life history parameters to investigate the potential interactions 

between life history traits and environmental noise.

All   the   computations   were   done   using   R   version   2.6.1   (R   Development   Core   Team   (2007). 

http://www.R­project.org).
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RESULTS

Environmental noise over the Atlantic

Mapping the estimated scaling exponent for each environmental variables as well as the first axis of 

the   PCA   on   the   environmental   variables   allowed   us   to   investigate   the   spatial   variability   of 

environmental noise over the whole Atlantic in a synoptic way (Fig. 3).

Figure 3: Maps a, b, c and d present the scaling exponent computed on each available pixel of the 4 different variables 

(respectively SST, UST, VST and SAL). Map e presents the ENI, obtained as the first component of a PCA performed 

on the scaling exponent estimated on the 4 environmental variables (see methods). For all maps, and as indicated by the 

histogram of  the scaling exponents   in   the   top  left  of  each map,   the  darker   the  pixel   the more   important   the  low 

frequencies in the time series.

All   the  5  maps  displayed  large  homogeneous  areas  of   lower/greater  values,   indicating   that   the 

environmental noise was not randomly distributed over the Atlantic and thus enabled to identify 

areas with different stochastic properties. For instance, the tropical and subtropical areas (below 

20°N) are dominated by low frequency fluctuations for both the SST and wind stress while the 

temperate areas displayed more balanced (more white) environmental signals (Fig. 3a to 3c). The 

salinity exhibited a different spatial pattern as the areas dominated by low frequencies were mostly 
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located in the northeast and west equatorial Atlantic (Fig. 3d). The first component of the PCA that 

explained   55%   of   the   total   variance   among   the   four   environmental   variables   was   significant 

according to the broken­stick model. Therefore, we used it as a measure of environmental noise that 

integrates the different variables and we refer to it as the Environmental Noise Index (ENI). In 

general,   the   southeastern   areas   were   clearly   more   dominated   by   low   frequencies   than   the 

northeastern ones (Fig. 3e). As the Longhurst provinces displayed a fair homogeneity, we finally 

averaged the estimated scaling exponents and the ENI over each province (Table 2) to enable for 

comparisons with the statistical properties of the cpue time series.

Province Acronym SST UST VST SAL ENI

Carribean CARB ­1.17 ­0.21 ­0.05 ­1.36 0.39

Canary Coastal Province CNRY ­1.22 ­0.19 ­0.07 ­1.11  0.28

Eastern Tropical ETRA ­1.68 ­0.49 ­0.54 ­1.22 2.39

Gulf Stream GFST ­1.07 ­0.15 ­0.03 ­1.16 ­1.09

Guinean current GUIN ­1.30 ­0.63 ­0.62 ­1.20 2.30

North Atlantic Drift NADR ­1.22 ­0.08 ­0.01 ­1.30 ­1.65

North Atlantic Sub­Tropical Eastern NASTE ­1.26 0.02 0.11 ­1.34 ­1.54

North Atlantic Sub­Tropical Western NASTW ­1.07 0.02 0.12 ­1.10 ­1.31

North Atlantic Tropical NATR ­1.53 ­0.35 ­0.52 ­1.30 0.69

North West Coastal NWCS ­1.13 ­0.29 0.01 ­1.24 ­1.31

Western Tropical WTRA ­1.54 ­0.46 ­0.52 ­1.43 1.61

Table 2: Acronym of the Longhurst Provinces and average scaling exponent for the different environmental variables 

and the ENI.

Relationships between environmental noise and statistics

To investigate the relationship between environmental noise and the three statistics computed on the 

cpue time series (PRCF, BETA and PV) we first plotted them against the ENI for each species, after 
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accounting for the effect of gear using multiple linear regression.
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Figure 4: PV versus ENI for each species of the data­set. For each species, the graphs present the PV of the cpue time 

series plotted against the ENI from the provinces they were extracted from.

First, the relationships displayed clear differences between species. Inspecting the PV against the 

ENI, showed a clear decreasing trend for blue­marlin, swordfish, sailfish and white­marlin cpue 

time series, whereas the trend were weaker for bigeye, skipjack and yellowfin (Fig. 4). Note that 

results for the bluefin tuna were not suitable for interpretation because of its geographic repartition. 

The available  time series for  this species all   issued from some provinces  that displayed similar 

values for both the scaling exponent of environmental variables and the ENI. This did not allow for 

comparisons with the time series of other species that were available over a broader area and thus a 

larger range of scaling exponents. The results obtained on the BETA were consistent and displayed 

comparable features with  those obtained on PV. While blue­marlin,  swordfish and white­marlin 

displayed a consistent decrease of the BETA with the ENI, yellowfin and skipjack displayed weaker 

or no relationships with the ENI. The results for the PRCF generally displayed a decrease of the 

negative feedback  in  environments dominated by  long­term fluctuations  (positive ENI).  Finally, 
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some areas exhibited a lower PV and PRCF as well as a more negative BETA, indicating that they 

are dominated by smoother, reddened and less variable fluctuations than other areas (in contrats 

more variable but with a more balanced spectrum between high and low frequencies).

Effect of life history traits

The first  axis  of  the PCA performed on the correlation matrix  between the life hitory traits  of 

species explained 79% of variance and was significant according to the broken­stick model. The 

first   component   scored  negative   for   the   larger,   slower­growing  and   later­maturing   species;   i.e., 

bluefin, blue­marlin, sailfish, swordfish and white­marlin and scored positive for the smaller, faster­

growing and earlier­maturing species, i.e. albacore, bigeye, skipjack and yellowfin. We refer to it as 

the combined traits index (CTI) and we take it as a measure that combines all the life­history traits.
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Figure 5: Effects of life history traits on the sensitivity of species to environmental noise. For each species, the slopes of 

the relationship between environmental noise and the statistics are estimated. The estimates and their confdence interval 

are then compared to the life history traits of each species (see methods). Graphs a, b, c respectively present the slopes 

obtained between ENI and PV, PRCF and BETA for the different species plotted against the CTI. The graphs b, c, d 

respectively present the slopes between SST and PV, UST and PRCF, UST and BETA for the different species plotted 

against the CTI. Finally, the graphs g, h, i present the slopes between SST and PV, UST and PRCF, UST and BETA for 

the different species plotted against the growth parameter (K).

The slopes of the linear regression between environmental noise and the different statistics were 

plotted against the life­history parameters to investigate how life history traits modulate the response 

of species to environmental noise. Considering first the relationship between the CTI and ENI, the 

results showed an increase of the slopes with the CTI for the PV and the BETA whereas no clear 

relationship was found for the PRCF. Species with a negative CTI were characterized by a steeper 

decline of PV, whereas the slopes were almost null for the species with a positive CTI (Fig. 5a), 

mean that the larger, the slower­growing and the later­maturing a species the more important the 

decrease of cpue variability with environmental noise. The slopes for the PRCF were not clearly 

related to life history traits as depicted by the CTI (Fig. 5b) whereas the BETA (Fig. 5c) showed that 

larger, slower­growing and later­maturing species displayed more pronounced slopes. As for the PV, 

these species were found more sensitive to changes of environmental noise and their cpue displayed 

more reddedened fluctuations in more reddened environments.

To investigate the respective effect of the different environmental variables, we then investigated the 

effects of each of the four environmental variables on the CTI. Some clear relationships were found 
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and for instance, the slopes between the environmental noise of SST and the PV of all the species 

revealed to be closely and significantly correlated with the life history traits (r²=0.80, p=0.0026, Fig. 

5d, note that the values of the slopes were furthermore found large enough to denote biologically 

relevant   changes).   Again,   larger,   slower­growing   and   later­maturing   species   displayed   a   more 

important increase of variability with environmental noise than smaller, faster­growing and earlier­

maturing ones. Unlike for the PRCF (Fig. 5e), the BETA was interestingly more affected by both the 

wind stress environmental variables (UST and VST)  (Fig. 5f). No clear pattern, however, emerged 

from SST and SAL. The signal in the frequency domain of the cpue time series was more affected 

by   the  environmental  noise  of  wind variables,   the   time   series  of   species  with   a  negative  CTI 

becoming more reddened in more reddened areas. We finally identified the more relevant life trait 

by investigating the effects of the life­history parameters separately. The slopes obtained between 

each of the three statistics and the environmental noise, were found to be well correlated with the 

growth parameter (K) of species.  In particular,   the best correlations were found between the K 

parameter and the slopes obtained for PV versus SST (r²=0.67, p=0.0038, Fig. 5g), PRCF versus 

UST  (r²=0.41,  p=0.027,  Fig.  5h)   and  BETA versus  UST (r²=0.66,  p=0.01,  Fig.  5i).  The   faster­

growing a species, the less the PV, the BETA and the PRCF were affected by environmental noise. 

The   cpue   time   series   for   faster­growing   species   did   not   show   any   change   of   property   with 

environmental noise as the variability, the frequency content and the negative­feedback remained 

stable across environments.
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DISCUSSION

In this study we performed an extensive description of the environmental noise to investigate how 

much  the fluctuation of  fish species could be related to  the colour of environmental  noise.  As 

ecological   processes   might   not   be   equally   sensitive   to   the   same   environmental   variables,   we 

considered several of them that were further integrated into one index (the ENI). The environmental 

noise   is   spatially   structured,   some   homogeneous   and   rather   large   areas   displaying   different 

stochastic   profiles.   Particularly,   the   southern   areas   (below   20°N)   were   found   to   display   more 

reddened fluctuations than the northern ones, meaning that  the variability of the environmental 

variables   in   southern   areas   are   characterized   by   low­frequency   signals   (i.e.   more   long­term 

fluctuations).

More   interestingly,  our   results   strongly   suggested   that  environmental  noise  might  be   related   to 

changes in the fluctuations of fisheries time series, as the three biological statistics were found to be 

significantly correlated with environmental noise. Reddened areas were generally associated with a 

lower PV, a more negative BETA and a smaller PRCF, indicating that cpue time series were less 

variable,  smoother  and with a  less  important negative feedback at   lag one.  However,  a straight 

interpretation of these results remains difficult for several reasons. Firstly, the BETA and the PRCF 

were   found   to   be   significantly   negatively   correlated   (r²=0.50,   p=2.76e­12),   which   was   partly 

expected as the PRCF is related to the importance of the high­frequencies in the signal and as the 

smoother the time series, the less important the negative feedback. Therefore, a lower PRCF does 

not necessarily imply that the negative feedback is weaker, but also that reddened fluctuations (i.e., 

a   more   negative   BETA)   can   make   difficult   to   detect   it.   This   could   partly   explain   the   weak 

relationship between life history traits and the PRCF. Furthermore, our data­set is constituted with 

cpue data, which are known to be far from being reliable indicators of fish stocks biomass since they 
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are affected by many other processes besides species abundance (Hilborn and Walters, 2003; Serafy 

et al., 2004). As a consequence, identifying the underlying processes involved in our results remains 

difficult   because   the   fluctuations   of   cpue   are   shaped   by   species   dynamics,   environmental 

fluctuations and fisheries dynamics that act as several embedded processes interacting with each 

other (Rouyer et al., 2008). It is then not possible to ignore the effects of fisheries dynamics on our 

biological statistics (e.g., through changes of catchability) and to conclude that changes in PRCF 

and PV with environmental noise only relate changes in underlying biological processes, such as 

density­dependence. However, the results disaggregated by species showed similar and consistent 

patterns  and   the  good correlations  obtained  between  the   life­history   traits   and   the   response  of 

species to environmental noise suggest that,  even if blurred by the complex nature of cpue,  the 

patterns observed might reflect substantial biological or/and demographic origins.

How environmental noise is integrated remains a key issue as biological processes are differently 

sensitive to environmental changes occurring at various time scales, meaning that different species 

see the environmental colour differently (Bjørnstad et al., 1999, 2004; Petchey, 2000; Fromentin and 

Fonteneau, 2001; Greenman and Benton, 2005). For instance, marine biological processes such as 

egg and larval life stages as well as growth are typically sensitive to the physical habitat and may act 

like filters   for   the environmental  noise  (Petchey,  2000; Laakso et  al.,  2001, 2003).  Our results, 

interestingly  showed  that   the  noise displayed by   the  different  environmental  variables  unevenly 

affected   the   statistics.   If   the  ENI   summarized  most  of   the   variance  displayed  by   the   different 

variables, the SST was found more relevant for the PV while the two wind stress variables (UST and 

VST) were more relevant for the PRCF and the BETA (i.e., for the frequency content of cpue). 

These results thus strongly suggest that these statistics might involve different underlying biological 

processes.

23

433

434

435

436

437

438

439

440

441

442

443

444

445

446

447

448

449

450

451

452

453

454

455

456



Clearly the species did not respond evenly to environmental noise and our results suggest that the 

variability   and   the   properties   of   cpue   fluctuations   might   originate   from   interactions   between 

environmental noise and endogenous processes, such as the intrinsic rate of growth (Luckinbill and 

Fenton, 1978; Lundberg et al., 2000; Petchey, 2000; Inchausti and Halley, 2003; Jonzén et al., 2002). 

The life­history traits of species were indeed found to be closely related to the environmental noise. 

The   larger,   slower­growing,   later­maturing   species   (negative   CTI:   white­marlin,   blue­marlin, 

sailfish, swordfish and bluefin tuna) were found to be more strongly related to environmental noise 

than smaller, faster­growing, earlier­maturing species (positive CTI: skipjack, yellowfin, albacore, 

bigeye).   The   PV   of   the   species   exhibiting   a   positive   CTI   hardly   displayed   any   change   with 

environmental noise. This result complies with theory as species with a higher intrinsic growth rate 

can buffer relatively slow environmental changes; such species are then more able to remain closer 

to equilibrium (Roughgarden, 1975; Petchey, 2000). On the contrary, species with a negative CTI 

displayed changes in PV. These species that have a lower intrinsic growth rate might track more 

closely the slow temporal changes of the environment, explaining their sensitivity to red noise. In 

addition, these species are also able to smooth the short­term environmental fluctuations (i.e., they 

displayed a higher BETA, and a lower PRCF) due to their multiple reproductive age­classes and 

slower growth, producing more reddened cpue time series in more reddened environments. On the 

contrary to tropical tunas (skipjack and yellowfin) that grow faster and mature earlier, these species 

were   found  to  display  more   reddened   fluctuations   and  to  be  more  sensitive   to   red­noise.  This 

complies with the fact that life­cycles with numerous age classes act as a smoother of environmental 

fluctuations   that  produce   reddened   fluctuations   in   the  spawning stock  biomass   (Fromentin  and 

Fonteneau, 2001; Bjørnstad et al., 2004)
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Our results show that the fluctuations displayed by the cpue are affected by environmental noise but 

that the more migratory species which are also larger, later­maturing and faster­growing are more 

sensitive to red noise. Note that the effect of environmental noise is more difficult to assess for the 

more resident tropical species since they experience less diverse environmental noise due to a more 

confined spatial distribution mainly located in more reddened areas. This result is thus in agreement 

with Rouyer et al. (2008) who also showed that the patterns of variations of 169 time series of large 

pelagics fish were also  strongly spatially structured at the scale of the entire Atlantic.  The time 

series   that   originated   from   the   northern   areas   were   found   to   display   a   less   important   spatial 

homogeneity but were more affected by the NAO than cpue from the southern areas. However this 

spatial structure reflected as well an important interaction with the species distribution, the more 

migratory   ones   inhabiting   more   northern   provinces   and   experiencing   more   different   habitat 

displayed   less   homogeneity   than   the   species   with   a   smaller   distribution   inhabiting   the   more 

reddened southern areas. 

Collecting   the   above   findings   with   Royer   and   Fromentin   (2007)   who   hypothesised   that   the 

Mediterranean SST characterised by more short­term fluctuations would have been more favourable 

on   the   long­term   for   bluefin   tuna   recruitment   success   than   the   open   ocean   characterised   by 

reddened noise, lead us to put forward that the spatial distribution as well as the life histories of tuna 

and  billfish  may be  partly   related   to   the  environmental  properties  of   their  habitat.  Within   this 

perspective, fishing may disturb this long­term adaptation of the species with their environment 

because exploitation is  known to affect   life history traits   through phenotypic plasticity  (Rochet, 

1998; Law, 2000; Ernande et al., 2004; Olsen et al., 2004). If so, the more migratory species which 

are also larger and later­maturing among the large pelagic fish, such as bluefin tuna, blue and white 

marlin or swordfish will be also the more fragile to such impact.
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ABSTRACT

Environmental noise has been said to have important implications in ecology because it can affect 

both the probability of extinction and the dynamics of populations. It is of particular interest in 

fisheries ecology where one is interested in understanding how fish stocks respond to exploitation. 

Because environmental conditions are considered as major source of fish stocks fluctuations and 

because   species   with   contrasting   life   histories   may   respond   differently   to   both   fishing   and 

environmental  noise,   investigating   the  potential   interactions  between   these   factors   is  of   central 

interest. To do so we documented landings, exploitation and life­history traits for 123 stocks of 29 

species over the North Atlantic. After describing the environmental noise for all these stocks, we 

carry a comparative analysis to address the following questions: (i) are particular life­history traits 

associated with a given environmental noise ? (ii) what is the relative importance of exploitation, 

environmental noise and life history traits in the response of fish stocks ? (iii) how environmental 

noise modulate the effects of fishing ? We show that (i) more variable environments in the long­

term are associated with stocks displaying larger maximum size and more numerous age­class (ii) 

exploitation increases the variability of fish stocks and the decrease of the spawning biomass, but 

stocks   with   faster   life­histories   are   generally   more   variable   and  display   less   steep   declines   in 

spawning biomass, (iii) for stocks under exploitation, different environmental noise lead to different 

response of fish stocks according to their life history traits. Stocks with faster life histories are more 

variable in reddened noise while the reverse trend is observed for slower life histories. We conclude 

that   exploitation   may   trigger   fish   stocks   toward   states   where   they   are   more   sensitive   to 

environmental fluctuations.



INTRODUCTION

Environmental fluctuations can be autocorrelated over a broad range of  time scales,  a common 

phenomenon in marine environments (Steele 1985). These long­term fluctuations are expressed by 

the dominance of low frequencies in the power spectrum and are well described by the 1/f family of 

noise, where the exponent (i.e.  ) describes the slope of the power spectrum in log­coordinates 

(Halley 1996); the more negative the slope the more dominant the low frequencies. While white 

noise   corresponds   to  =0   (i.e.,   a   flat   spectrum)   because   it   contains   a   balanced   mix   of   all 

frequencies,   processes   with  <0   produce   time   series   whose   variance   is   dominated   by   low­

frequencies. This phenomenon is called spectral reddening by analogy to visible light (e.g., Vasseur 

and Yodzis 2004). Common types of noises are white noise =0, pink (or red) noise =­1, brown 

noise  =­2 so­called because it describes a brownian motion and black noise for more negative 

values (Halley 1996; Cuddington and Yodzis 1999).  White environments can be summarized as 

variable in the short­term and displaying higher chances of catastrophic years, but being more stable 

in the long­term. On the contrary, more reddened environments are slower in the short­term and 

display a lower probability of catastrophic years, but since they contain low­frequencies they are 

more variable in the long­term (Schwager et al. 2006).

Theoretical   and   empirical   studies   have   been   showing   that   red   noise   has   potentially   important 

ecological   implications.  Red  noise   can   increase   the  probability  of   extinction  of  populations  or 

induce higher drops in abundance because populations will experience long runs of bad conditions 

(Lawton 1988, Ripa an Lundberg 1996, Inchausti et Halley 2002). Environmental noise has further 

been shown to affect the variability of populations (Petchey 1997, 2000) and was generally found to 

interact with biological processes to shape the dynamics (Kaitala et al. 1997, Bjornstad and Grenfell 

2001). Since life history traits are major determinants of both the dynamics and the sensitivity to the 

environment, it  is a key factor to investigate the response of populations to environmental noise 



(Johst and Wissel 1997, Heino et Sabadell 2003). Populations with slower life histories, delayed 

maturation, slow body growth, larger size and larger weight (K selected) are generally less sensitive 

to their environment than species with faster life histories (r selected) (e.g., Reznick et al. 2002). 

The latter tracks more closely reddened environments than slower life histories that can average over 

short­term fluctuations (Petchey 2000). In addition, for fishes, larger size and larger spawning age­

class allows to survive hard­time better and stabilize the recruitment (Goodwin et al. 2006). Faster 

life histories allows for an efficient recovery from an important environmental disturbance, while it 

is more sensitive to repeated bad conditions. On the contrary slower life histories are more robust to 

repeated bad conditions thanks to their extended demography, but they are less robust for recovery. 

Then, according to theory slower life­history traits fit better with red noise while faster ones fit 

better in white noise (Johst and Wissel 1997).

Life  history  traits  have also been shown  to be  a  determinant  of   the  response of   fish stocks   to 

exploitation. Species with slower life histories are thought to be more sensitive to exploitation, less 

resilient, because they can not recover fast enough from low densities (Jennings et al. 1998, Denney 

et al. 2002, Fromentin and Fonteneau 2001). While depensatory effects are rather rare for fish stocks 

(Myers et al. 1995), stocks with slower life histories produce a lower number of recruits each year 

and  display  a   stronger  density  dependence  of   recruitment   than   stocks  with   faster   life  histories 

(Goodwin et al. 2006). However these features can be disturbed by exploitation that alters both the 

life­history traits and the demography of fish stocks. In one hand the selective removal of bigger and 

older fishes has generally be documented to favours individuals with a slower growth and an earlier 

maturation (Rochet et al. 1998, Ernande et al. 2004). In the other hand this selective removal leads 

to   the   truncation   of   the   age­structure   (Beamish   et   al.   2006)   that   alters   quantitatively   and 

qualitatively the spawning biomass of stocks (Birkeland and Dayton 2005), that possibly leads to 

tightened  links   to  environmental   fluctuations   (Ottersen  et  al.  2006)  and possibly magnifies   the 



variability of fish stocks (Anderson et al. 2008).

This   issue  can   then  have  profound  implications   in   the  more  applied   field  of   fisheries   ecology 

because i)  marine environments are rather reddened for some key variables such as sea surface 

temperature, ii) many stocks are under heavy exploitation and since environment affects key renewal 

processes   such  as  maturity  and  recruitment,   the  effects  of   environmental  noise  on  stocks  with 

depleted spawning biomass  can be of  central   importance,   iii)   life­history  traits  are   the primary 

determinants of  the demography of populations,   they affect  the response of fish stocks  to both 

environment and exploitation. If the fluctuations of marine populations can be seen as the output of 

the interactions between environment, fisheries exploitation and internal dynamics (Planque et al. 

2008, Perry et  al.  2008, Rouyer et  al.  2008),  understanding how the response of fish stocks to 

exploitation is affected by environmental noise and life­history traits is a key issue.

We investigate these questions through a large dataset that documents time series, exploitation, life­

history traits and environmental noise for 123 fish stocks from 29 Atlantic species. We put a special 

emphasis  on  cod   (Gadus  morhua),   haddock   (Melanogrammus  aeglefinus)   and  herring   (Clupea 

Harengus) stocks because they have numerous documented stocks that allow for the comparison of 

the   same   species   over   areas   with   different   characteristics.   We   first   investigate   whether 

environmental  noise  is  associated with  particular   life  histories  at   the   inter­stock  level.  We then 

investigate how life­history traits, environmental noise and exploitation contribute to affect both the 

variability and the trends in the spawning biomass of fish stocks.



MATERIALS AND METHODS

The color of environmental noise

Various environmental factors are known to affect key biological and ecological processes of fish 

populations (e.g., Ottersen et al. 2004) but the choice of the studied environmental variables was 

mainly directed by the spatio­temporal range and resolution of available data. We used sea surface 

temperature (SST) that influences numerous key parameters of fish biology, such as growth and 

distribution. We also used the longitudinal (U) and latitudinal (V) wind stress components because 

of their impacts on local/regional oceanographic processes which may affect recruitment success 

(e.g., Hutchings and Myers 1994). Sea­level pressure (SLP) was retained because it is linked to the 

global circulation and reflects important climatic features (Hurrell 1995). Finally, we retained the 

wind speed scaled to cube (W3) that is a proxy for the wind force vertically transmitted to the water 

column (Bakun and Parrish 1982).  The  time series   for  the whole Atlantic  were extracted from 

various   institutional  datasets   (Fromentin  et  al.,  2005).  The SST was obtained   from  the  NOAA 

Extended Reconstructed Sea Surface Temperature, that use in­situ measurements from the ICOADS 

data­set   coupled   with   improved   statistical   methods 

(http://www.cdc.noaa.gov/cdc/data.noaa.ersst.html). It consists in monthly time series defined on a 

2.0° global grid and whose temporal extent ranges from 1850 to 2005. The U and V wind stress 

components came from the 40 years re­analysis  (ERA40) provided by the European Centre  for 

Medium­Range Weather Forecasts (ECMWF, http://data.ecmwf.int/data/d/era40_mnth/). This data­

set is a re­analysis of observed data and consists in monthly time series defined in a 2.5° global grid 

and whose temporal extent ranges from 09/1957 up to 08/2002. SLP and W3 monthly time series 

were extracted from the 2° resolution ICOADS dataset. We used a reduced temporal range than the 

one available, from 1950 to 2005, to avoid biases due to the lack of points in the early years of the 

dataset.  Temperature  drives  many biological  processes   such  as  growth,  maturation  and  species 

distribution   (e.g.,   Ottersen   et   al.   2004).   To   control   for   potential   coufounding   effects,   we   also 



calculated the mean temperature for each stock to allow for comparisons.

We estimated the “colour of noise” displayed by the environmental variables with a 1/f model fitted 

to the power spectrum in log­coordinates (Halley, 1996; Vasseur and Yodzis, 2004). We used the 

multitaper method to obtain a consistent estimate of the power spectrum with a reduced variance 

(Thomson 1982). Because the power spectrum is not likely to have a purely linear behaviour (e.g., 

Breaker 2006) and because intra­ and inter­annual environmental fluctuations might have different 

biological   meanings,   we   estimated   the    on   two   parts   of   the   power   spectrum.   Estimated   on 

frequencies   corresponding   to   fluctuations   below   the   yearly   time­scales   (intra­annual),   a   more 

negative    indicates   an  environment  with   a  dominant  and   regular   seasonal   cycle   across  years. 

Estimated on frequencies corresponding to fluctuations above the yearly time­scales (inter­annual), 

a   more   negative    indicates   environments   where   long­term   fluctuations   are   important   in   the 

variance of the time series, they are slower and display frequent runs of consecutive bad (or good) 

conditions. The  was estimated on both time scales for all the monthly time series available over 

the Atlantic. For the retained environmental variables Xmonth will denote the  of the variable X at 

the intra­year time scales while  Xyear  corresponds to inter­years time scales. For both time­scales, 

the    were mapped to check  their  spatial  consistency and were then averaged over  the area of 

distribution of each fish stock.

Studied fish stocks

The   stock   concept   describes   the   characteristics   of   units   assumed   homogeneous   for   particular 

management purposes, but does not describe proper subpopulations since they are not necessarily 

genetically independent from other stocks of the same species (Begg and Waldman 1999). However 

fish   stocks   are   essentially   self­reproducing   and   display   characteristic   possibly   environmentally 



induced   life­history   traits;   they   constitute   the   unit   of   fisheries   management   and   exploitation 

(Hilborn and Walters 1992; Jennings et al 1998). Because of these characteristics and because the 

main   available   data   comes   from   stock   assessment   reports,   fish   stock   is   a   suitable   statistical 

individual for our analyses. We gathered data on 123 exploited stocks, documenting 30 different 

species   such   as   small   pelagics,   demersals,   benthics   and   large   pelagics,   for   which   consistent 

information  on exploitation and  life  history was available   through stock assessments   reports  or 

literature (see appendix).

Life history traits

Because the data available across several years dated back to uneven periods, we estimated the traits 

over   the  ten last  years  available   in  order   to get  estimates  corresponding to  the common period 

1996­2006. When the estimation was not possible due to a lack of data,  life history traits  were 

extracted from the literature; when only ranges were available for a given trait, we used the midpoint 

as estimate. Because of that, the dataset is not fully homogeneous regarding the time period used for 

estimating the traits.

Growth parameter (K): When data was available, the von Bertallanffy growth parameter (K) was 

obtained by fitting the standard model:

L=L∞∗1−e−K∗t−t0 

Length at age were obtained from weight at age data in the stock transformed using standard length/

weight relationships obtained from literature (see appendix). The model was fitted to length at age 

vectors after removing the accumulation age class (age +).

Age at maturity (A50):  The age at maturity was taken as the age for which 50% of the stock is 

mature. We fitted the following logistic curve to age­specific proportion­mature data:

Pmatureage =
1

1e−p1 p2∗age


A50=−
p1

p2



where p1 and p2 are the estimated parameters of the logistic curve.

Mature time (Tm):  The life­time available for reproduction has been calculated by the difference 

between the maximum age (Amax) and A50. Because Amax is poorly defined for species and because 

we are interested in inter­stock variability, it has been estimated as the age for which 95% of the 

catch have been done. Estimates were compared to those obtained on abundance estimates (age­

structured models) from the stock assessment literature and proved to be robust (results not shown).

Maximum size (Lmax):Because fish growth is not definite, we estimated the maximum length as the 

length at which 95% of the catch were made using the estimated growth curves and Amax previously 

estimated. Estimates of L  from the von Bertallanffy model were not used because it   is poorly 

estimated on data with truncated age­class and because it could further correlate with K.

Intrinsic  rate of   increase (r'):  The intrinsic  rate of  increase has been estimated as described in 

Jennings et al. (1998), using the following relationship:

r '=
log F 50

A50

Fecundity at maturity (F50) was obtained from A50 and size­fecundity relationships available in the 

literature (see appendix).

Life history traits were log­transformed to achieve normal distributions before futher analysis. The 

data is described on the appendix.

Taxonomic correction of traits.

Because   species   are   not   phylogenetically   independant,   species   from   closely   related   taxonomic 

groups are likely to exhibit similar life history traits. In addition, since we also want to study the 

variability of traits between areas, for inter­stocks comparisons we adjusted for the taxonomically­

related   differences   between   stocks.   We   used   nested   mixed   models   to   nest   the   stocks   within 

taxonomic groups and estimate the distribution of traits for each taxonomic group (Blackburn and 



Ducan 2001; Sol et al. 2008). The traits were nested using orders, families within orders and species 

within families. Since size is a key parameter that can be associated with different metabolic rates, 

growth, reproduction and survival, an allometric component was also included to control for its 

effects (e.g., Rochet et al. 1998, 2000). The best model used for the correction of each trait was 

determined  using   a   backward   selection   based  on   the  Akaike   Information   Criterion   (AIC)   that 

allowed also to control for over­fitting which may arise from a high number of subgroups inside 

each taxonomic position.

Effects of exploitation

Exploitation intensity (E): To obtain a synthetic and comparable index of fishing intensity across 

stocks and species, we used the ratio between fishing mortality (F) and the fishing mortality that 

maximizes the yield per recruit relationship (Fmax).  We extracted estimates of  Fmax  for each stocks 

from stocks assessment reports. When these estimates were not available, they were computed on a 

yield  per   recruit   curve   fitted  on   the  average  of   age­specific  weights  over   the   three   last  years. 

Because Fmax  is  used as  a standard refrence point   in  stock assessment  procedures  and  is  easily 

available and because F/Fmax is comparable across stocks and species, we considered this metric as 

conservative.  The exploitation intensity has been obtained by averaging the available years of the 

ratio. These estimates were not taken as a reliable quantification of the state of the stocks, but they 

allow to contrast fishing intensity across stocks.

Change in the center of gravity of the catch (Adrop): Because fishing is essentially a size­selective 

process,   exploitation   is  known  to  be   able   to   change   the  demographic   structure  of  populations 

(Ottersen 2008) that can alter recruitment (Beamish et al. 2006) and finally affect the variability of 

the population (Anderson et al.  2008). We then computed the following metric to quantify such 

demographic changes in fish stocks. For each year of the catch at age matrixes we computed the age 



corresponding to the center of gravity of the catch to obtain a time series. The ratio between the 

mean of the first ten years and the mean of the last ten years is a comparative metric that indicates 

how much the age­structure has been changing. The use of catches rather than abundance can lead 

to  biased   results   since  size­based  regulation  measures  can  affect   it  on  the   top of  demographic 

changes.  We addressed   this   issue  by  comparing   the   results  between catch  data  and  abundance 

estimates   from the assessments  of  cod (Gadus morhua)  stocks (n=19).  The correlation  of  Adrop 

between   the   two   sources   of   data   was   found   to   be   fairly   high   (Pearson's   correlation,   c=0.87 

p=2.6e­6). We chose to use age­specific catch rather than age­specific abundance because catch are 

more easily available and directly comparable between stocks and because catch do not depend upon 

the underlying model used during the assessment, that can in addition yield biased estimates of 

abundance.

Stock variability and trend

We   extracted   time   series   on   landings,   catch,   survey   and   spawning   stock   biomass   from   stock 

assessment   reports   such   as   those   arising   from   ICES   working   groups 

(http://www.ices.dk/iceswork/workinggroups.asp).   For   estimating   the   variability,   landings   were 

preferently used because they represent the longest time series and because they are evenly available 

across stocks. Since the accumulation of age­classes in the landings can affect the variability of the 

time series (e.g., couting several times the same individuals) we used age­specific data to control for 

this effect. We computed the variability of each age­class and averaged among them using bootstrap. 

When  available,  we  also   checked   the  variability   of   scientific   survey   indexes   that   are   fisheries 

independant and then produce less biased estimates of abundance. When several survey time series 

were available for one stock, the estimate for the stock was obtained by taking the average value of 

the statistic.  Because catch per  unit  effort  data  was usually  available  from different   fleets  with 

uneven characteristics (e.g.; selectivity pattern, gear...) it has not been included into our analyses. 



The  trend of   the  stock has  been estimated using spawning stock biomass  estimates   from stock 

assessments reports.

Population variability (PV): To get a unit­free and independent of the mean metric, as well robust to 

rare events and non­Gaussian distributions, the variability of the time series were described using 

the population variability metric proposed by Heath (2006). This approach quantifies the variability 

as the percent difference between all combinations of the observed abundance and is less sensitive 

than the coefficient of variation to rare events and tailed variables.

Trend in the spawning biomass (SSBtrend): the trend in SSB was estimated by taking the slope of the 

regression of   the SSB against   time.   Indeed  this  metric  measures  how much  the  SSB has  been 

declining, but it also implicitly assumes that main changes that occurred in the SSB were due to 

exploitation.  While  this hypothesis seems reasonable over a relatively short  time period and for 

intensively exploited stocks such as gadoids, it is known that stocks can exhibit large variations even 

without   intensive   exploitation,   see   for   example   historical   fluctuations   of   bluefin   tuna   catch   or 

sardine and anchovy (Baumgartner et al. 1992; Ravier and Fromentin 2001). For the rare long time­

series of SSB we then limited their size to the last 50 years so that the trend can reasonably be 

attributed to exploitation. Furthermore the trend is a simple metric that can be compared across 

stocks an that has already been shown to correlate with life history traits (Jennings et al. 1998).



RESULTS

Environmental noise

The two variables W3 and SLP displayed patterns that clearly corresponded to the navigation routes 

used by the ships that collected the data (not shown). Since this can impair the whole analysis, these 

two  variables  were  discarded   from  the   dataset.  The  maps   for   the  other   variables   exhibited   an 

important spatial structuration separating areas with different characteristics (Fig. 1). At the basin­

scale, tropical/subtropical areas were generally more reddened than the northern Atlantic at both 

Figure 1: Spectral exponent for SST (top), UST (middle) and VST (down) at the intra­annual time scales  
(left) and at the inter­annual time scales (right). The reddened the pixel, the more negative the slope of  
the power spectrum.



time­scales, meaning that tropics are characterized by both a strong and regular annual cycle and 

high variability in the long­term (Fig. 1). For SST, the european and african west coasts generally 

exhibited red areas indicating a strong seasonality (maps on the left),  but  they also displayed a 

relative long­term stability since they also exhibited whiter pixels at the inter­annual scales (maps 

on the right). The patterns observed for wind variables generally agreed with the above statements 

for   the   North   Atlantic,   the   southern   part   being   generally   reddened   at   both   time   scales.   The 

distribution of  values showed that for SST, intra­annual scales were generally reddened than inter­

annual scales, while UST and VST displayed the same distribution of  at the two different scales 

and suggested more linear power­spectra. Mean values of  for each variable and each time scales 

were obtained by bootstrap over the area of distribution of each stock. Investigating the relationship 

between environmental noise and temperature did not show any association at the Atlantic scale, but 

local correlations may appear. In the following analyses we will then compare the patterns obtained 

with environmental noise to those obtained with temperature.

Taxonomic correction of traits.

The taxonomic correction for Family were generally not found to improve the model and it has been 

dropped for all the traits (Table 1). Much of the variation in life­history traits was indeed generally 

attributed to the species or to the allometric effect. The discard of the Family level allowed to save 

11 degrees of freedom that prevented from over­fitting. The distribution of residuals was checked by 

comparisons to theoretical gaussian distributions. Residuals of all the variables were found to meet 

the gaussian assumption tested using the komolgorov­Smirnov test. Residuals of the models were 

then collected.



Correction A50 K Tm Lmax r' F50

Full model 145.1 199.3 262.1 36.1 154.6 215

­Order 148.1 197.7 260.1 41.5 152.6 213.9

­Family 143.1 197.3 260.3 34.1 152.6 213

­Species 148.3 218.1 271.3 78.8 163.8 361.1

­Lmax 159.9 198.1 263.9 NA 158.2 217

Model 
retained

~Order
+Species+Lmax

~Species ~Species+Lmax ~Order
+Species

~Species+Lmax ~Species+Lmax

AIC 143.1 195.4 258.3 34.1 150.6 212.1

Table 1: AIC of the successive models for the selection of the taxonomic correction for life­history traits. The last part  
of the table shows the model selected with their AIC.

Are life­history traits associated with environmental noise ?

Our  dataset  documented  enough   stocks   for   a   relevant   intra­specific   analysis   for   three  different 

species.  We will   then  be  able   to  detail   the  cases  of  cod   (Gadus  morhua,   19  stocks),  haddock 

(Melanogrammus aeglefinus,  14 stocks)  and herring (Clupea harengus,  17 stocks).  Associations 

between life­history traits and environmental variables were statistically assessed by the Pearson 

correlation coefficient and its p­value, the best hypothesis (best explaining variable) was assessed 

using the corrected AIC for small  samples (e.g.,  Anderson et al.  2000) that further avoided the 

problem of multiple testing arising here.



For cod stocks temperature correlated with A50 (c=­0.8, p=0.00002) and K (c=0.55, p=0.014) while 

correlations with the other traits were rather unclear (Fig. 2a and 2b). At the intra­annual scales, 

environmental noise for SST, VST and UST correlated with Tm  (resp. c=0.46, c=0.60, c=0.39 and 

p=0.04, p=0.007, p=0.096), showing that stocks in areas with stronger and more regular seasonal 

cycle displayed less numerous mature age­classe (Fig. 2d). F50 was also found to negatively correlate 

with VST (c=­0.57, p=0.01) while positive correlations were found with Lmax, that was found to be 

lower in areas with stronger seasonal cycle. At the inter­annual scales, the reverse patterns were 

found, SST negatively correlated with Lmax  (c=­0.48,  p=0.04) as well  as UST (c=­0.47,  p=0.04) 

while F50 correlated negatively with SST (c=­0.48, p=0.06) meaning that stocks in reddened areas 

(i.e. more variable in the long­term) exhibited larger size and fecundity (Fig. 2b). However, no clear 

association was found with K nor A50. Comparing the AICc for each alternative hypothesis showed 

that K and A50 were better explained by temperature while Tm, Lmax and F50 were better explained by 

Figure  2:  Relationships between a) age at  maturity and mean SST, b)  
growth and mean SST,  c)  maximum size and Beta SST  inter­years,  d)  
mature   time   and   Beta   VST   intra­years   for   cod   stocks.   Traits   are   not  
taxonomically corrected for simplifying the interpretation.



environmental noise. Overall these results showed that stocks with less numerous spawning age­

class and smaller individuals were located in areas with a stronger seasonal cycle and less variable 

fluctuations in the long­term.

On the contrary to cod, herring stocks did not exhibit a clear correlation between temperature and 

K  nor  A50;   the   relationships   nevertheless   suggested   later  maturity   and   faster  growth   in   higher 

temperature. Similarly no consistent association was found between environmental noise and K nor 

A50. However at the intra­annual scales and as for the cod stocks, areas with the stronger seasonal 

cycle for VST and UST were associated with a lower Lmax  (resp. c=0.74, c=0.51 and p=0.0006, 

p=0.03) and a larger F50 (resp. c=­0.74, c=­0.51 and p=0.0006, p=0.03) (Fig. 3). At the inter­annual 

scales the reverse trend was also found VST and UST being negatively correlated with Lmax  (resp. 

c=­0.65, c=­0.55 and p=0.005, p=0.02) while correlating positively with F50  (resp. c=0.65, c=0.55 

and p=0.004, p=0.02) (Fig. 3). Comparing the AICc further confirmed that temperature explained 

Figure  3: Relationships between maximum size and a) Beta VST intra­
years, b) Beta VST inter­years, c) Beta UST intra­years and d) Beta UST 
inter­years for Herring stocks. Traits are not taxonomically corrected for 
simplifying the interpretation.



better A50 while environmental noise explained better Tm, Lmax and F50, the best variable being found 

to be the strength of the seasonality of VST. As for the cod stocks, stocks with lower maximum size 

and less spawning age­classes were associated with areas having stronger seasonal cycle and less 

variable environments in the long­term.

This pattern was confirmed when looking at haddock stocks. It showed a clear correlation between 

temperature and A50 (c=­0.79, p=0.0008) that seemed also associated with growth but with no other 

variable (Fig. 4). At the intra­annual scales, more seasonal areas for SST and VST were associated 

with lower Tm (resp. c=0.67 , c=0.86 and p=0.03, p=0.001) and more seasonal SST was associated 

with lower Lmax (c=0.83, p=0.005) (Fig. 4). At the inter­annual scales, areas with less variable SST in 

the long­time correlated with smaller maximum size (c=­0.62, p=0.07) (Fig. 4). These results so 

confirmed that stocks in areas with displaying a stronger seasonal cycle and more stability in the 

Figure  4:   Relationships   between   a)   age   at   maturity   and   mean 
temperature, b) growth and mean temperature, c) mature time and Beta  
SST   intra­years   and   d)   maximum   size   and   Beta   SST   inter­years   for  
haddock stocks. Traits are not taxonomically corrected for simplifying the  
interpretation.



long­term   displayed   smaller   body   size   and   less   spawning   age­class.   The   same   patterns   were 

essentially found for plaice, but they were captured as well by the temperature and made us unable 

to disentangle the effect of environmental noise from the effect of temperature. Stocks of sole hardly 

displayed any pattern with any of the environmental variables. For these species, the low number of 

stocks  and   their   relative  geographical   closeness   reduces   the  environmental  contrasts  and  might 

obscure any pattern.

Results obtained grouping the stocks by taxonomic Order showed similar patterns and suggested 

that life­history traits related to demography, such as Lmax and Tm, are associated with life­history 

traits   in   the   same   direction   as   predicted   by   theory.   Stocks   with   smaller   individuals   and   less 

numerous mature age­class were associated with areas displaying more stable environments in the 

long­term (more dominant seasonal cycles and less important long­term fluctuations) while stocks 

whith  larger  individuals and more numerous mature age­class were found associated with more 

variable environments in the long­term.

Variability and trends of fish stocks

Indeed, exploitation was found important for shaping the statistical properties of the stocks time 

series, as higher variability in landings and steeper declining trends in the spawning biomass were 

found  to  be associated with  higher  drop  in   the  age­structure  (Fig.  5a and 5b).  The association 

between Adrop  and the variability of landings was found important for cod (Fig. 5c) and haddock 

stocks, but less clear for herring stocks that did not displayed important values of Adrop. However, the 

relationship between Adrop and SSBtrend was found consistent across species (e.g., Fig. 5d).



Indeed such dominant fishing effects may blur the effects of other factors. In order to account for 

exploitation and to hierarchize the effects of life history traits and environmental noise we compared 

linear models as different hypotheses using their corrected AICc. As previously we focused first on 

the cases of cod, herring and haddock before enlarging the analysis.

The best model for cod stocks exhibited a good fit (r²=0.97) while remaining parsimonious. As 

expected after the visual inspection, Adrop  was associated with higher variability and explained a 

large   amount   of   variance   (Table   2).   The   interaction   between   Lmax  and  SSTmonth  was   found   to 

explained 8% of variance, and showed that stocks with smaller maximum size in areas with a less 

regular seasonal cycle were found more variable. The model showed also that higher variability was 

associated with less long­term fluctuations in VST as well as with earlier maturity.

The best model found for herring stocks fitted less good than for cod stocks (r²=0.65). Interestingly, 

Figure 5: Relationship between truncation of the age structure and a) the  
variability of landings for the whole dataset and c) the cod stocks, c) the  
trend of SSB for the whole dataset and c) the herring stocks.



the main effect was not found to be related to exploitation but to environmental noise. USTyear was 

found to explain 41% of variance showing, on contrary to cod, that stocks in areas that are more 

variable in the long­term displayed more variable landings.  SSTmonth was found to have a negative 

effect, meaning that stocks in areas with a more stable seasonal cycle (and thus smaller maximum 

size) were found more variable.

The analysis for haddock stocks was less relevant because only 9 stocks were fully documented for 

all the effects. The best model exhibited a good fit (r²=0.97) and showed that stocks with a reduced 

maximum size, faster growth and reduced number of spawning age­classes were associated with 

more   variable   landings   (Table   2).   It   also   showed   that   more   dominant   long­term   fluctuations 

decreased the variability.

These   results   show   that   even   if   exploitation   seems   to   be   an   important   source   of   variability, 

environmental noise and life history traits can also affect the variability.

Cod % Variance Effect Fvalue pvalue

Adrop 76.1 0.05 355.3 2.8e­10

Lmax:SSTmonth 7.7 ­1.32 36.1 6.2e­5

VSTyear 7.4 0.08 10.5 0.007

A50 3.5 ­0.05 16.2 0.002

SSTyear 2.3 0.2 34.6 7.41e­5

Lmax 0.5 ­2.2 2.4 0.14

Herring

USTyear 41 ­1.05 14.1 0.003

SSTmonth 22.3 ­0.4 7.6 0.017

A50 1.8 0.09 0.62 0.45

Haddock

Lmax 52 ­1.17 81.4 8.3e­5

K 25.6 0.23 40.1 0.0032

Tm 17.5 ­0.15 27.4 0.006

SSTmonth 2.4 1.8 3.8 0.12

Table 2: Best models explaining the variability of cod, herring and haddock stocks



Looking at the trend of the SSB for each species showed that Adrop was indeed the dominant factor. 

Even if the best models found for cod, herring and haddock were not fitting the data evenly (resp. 

r=0.51, r=0.75 and r=0.98) they were parsimonious and, for the three species, the main factor was 

found   to   be   Adrop.   Those   models   indicated,   as   expected,   that   steeper   decreases   in   SSB   were 

associated   with   higher   Adrop,   but   also   with   slower   life­history   traits   traits.   No   clear   effect   of 

environmental noise was found to directly affect the trend in SSB.

We then inspected how the variability of landings and the trend of SSB were associated to the life 

history traits of the species. Since the comparisons were not anymore on the stock level, estimates of 

life  history  traits  were obtained  by  taking   the species  effect  of   the  fitted  mixed models,  while 

estimates of statistics were obtained by taking the mode of the distribution for each species. Results 

indicated that a negative association with A50 (c=­0.4, p=0.04), Tm (c=­0.4, p=0.05), Amax (c=­0.54, 

p=0.005) and a positive association with r' (c=0.47, p=0.01), indicating that stocks with faster life 

histories generally displayed more variable landings. On the other hand, the trends of the SSB were 

found associated with Lmax (c=­0.34, p=0.1) and r' (c=0.34, p=0.1) showing that species with slower 

Figure 6: Rate of increase of species against a) variability of landings, b) trend of the spawning stock biomass



life histories displayed steeper declines in SSB. This was summarized by looking at the rates of 

increase that showed that species with faster rates displayed the more variable landings and the less 

important decrease in SSB (Fig. 6).

Modulation by environmental noise ?

We built four groups to investigate how the above effects were affected by environmental noise. The 

dataset  was   first   separated   into  a  group with  a  high   truncation  effect  and  a  group with  a   low 

truncation effect. The two groups were then separated into subgroups respectively containing stocks 

with faster and slower intrinsic rates. The relationship between variability and environmental noise 

(here  SSTyear)  was   then  plotted   inside  each  subgroup.  For   the  group with   lower   truncation,   the 

variability of landings did not show any association with environmental noise for both subgroups of 

stocks with faster and slower intrinsic rates (Fig. 7a and Fig. 7b). However, the group with higher 

truncation   showed   that   stocks   with   slower   intrinsic   growth   displayed   increasing   variability   of 

landings in whiter  environments (slope=0.61, student  test  p=0.02) while  the reverse pattern was 

found for the stocks with faster intrinsic rates (slope=­0.54, student test p=0.03) (Fig. 7c and Fig. 

7d). This results shows that environmental noise seems to affect the variability of stocks in top of 

the truncation effect, and that it acts differently between slower and faster life histories. Note that it 

confirmed the effects of the intra­specific models built for cod, haddock and herring. The same 

qualitative patterns were found for  the other environmental variables but  the mean temperature, 

while at the intra­annual scales the relationships were less consistent.



The same analysis was done for the trend in SSB but since fishing was essentially governing its 

pattern, we first divided the dataset into reddened and less reddened areas and then we plotted the 

relationship between Adrop and the trend of SSB for the slower and the faster stocks. No difference 

have been found between the subgroups, all displaying steeper slopes with higher Adrop suggesting 

that the effect of exploitation was governing alone the trend in SSB. This result so confirmed the 

models built for cod, herring and haddock, that did not consistently included environmental noise as 

an explaining variable but always included Adrop  as  a main effect.  Note  that potential  effects of 

environmental noise could be blurred because reddened noise can imply runs of bad conditions on 

the top of exploitation and increase the trends, but reddened noise can also imply runs of good 

conditions that could decrease the trends.

Figure 7: Relationship between variability of landings and environmental noise (SST inter years) for a) low  
truncation and low intrinsic rates, b) low truncation and high intrinsic rates, c) high truncation and low  
intrinsic rates and d) high truncation and higher intrinsic rates.



DISCUSSION

Are particular life history traits associated to a given environmental noise ?

The relationships found between environmental noise and the life history traits of fish stocks were 

complying with theory. For cod, herring and haddock faster life history traits were generally found 

to be associated with environments displaying more regular seasonal cycles (redder at the intra­year 

scales)   and   long­term   stability   (whiter   at   the   inter­years   scales).   However,   not   all   the   traits 

responded evenly to environmental noise and the more consistent relationships were found for life 

history traits that described the demographic structure of stocks, such as Lmax  or Tm. Other traits 

such as K or A50, that are more related to metabolic rates, seemed as expected more associated with 

temperature  (e.g.,  cod Fig.  2 and see Hutchings  and Myers 1994).  When  looking at   the whole 

dataset, only Lmax displayed a consistent difference between areas with different environmental noise 

(Fig. 8).

The   response   of   species   to   environmental   noise   is   indeed   depending   on   their   sensitivity   to 

environmental fluctuations, that is determined by their rate of increase for which Lmax  is a good 

Figure 8: Boxplot of the maximum size of stocks between 
the areas with the most variable SST in the long­term 
(reddened environment) and the less variable SST in the 
long­term (white environments).



surrogate (Johst and Wissel 1997, Denney et al. 2002). But Lmax  is also a good surrogate for the 

number of spawners per recruit  and our results can be linked up to Goodwin et al.  (2006) and 

Saether and Bakke (2000) suggesting a continuum between survivors (slower  life histories)  and 

highly reproductive strategies (faster life histories). In one extreme would lie stocks with slower life 

histories that are typically slow­growing, late­maturing, long­lived with a larger body size and are 

less sensitive to environmental fluctuations (e.g. Gadiformes). Such strategies display an extended 

demography (i.e., higher Tm  and higher Lmax) associated with slower life histories (e.g. demersal 

species) that has already been seen as a bet­hedging strategy allowing to compensate for several 

years of recruitment failure due to consecutive bad conditions.  Therefore  this  kind of strategies 

could   be   favoured   in   reddened   environments   because   their   high   fecundity   and   their   extended 

spawning biomass acts as a compensatory reserve (both qualitative and quantitative) allowing to 

spawn repeatedly and to buffer years of bad recruitment. On the other extreme, faster life histories 

(e.g. pelagic fishes) are typically fast­growing, earlier maturing and short­lived with a small body 

size and that are more sensitive to environmental fluctuations to which they can respond quickly 

with   a  high  amplitude  and  opportunistically   track  and  exploit   environmental   conditions.  These 

highly reproductive strategies could be then favoured in environments with a more stable seasonal 

cycle and more stable in the long­term because such environments display a higher probability of 

occurrence for good recruitment conditions  in the short­term. They are however potentially less 

resilient to reddened noise because they track more closely environmental fluctuations, and their 

reduced demography lower their ability to runs of bad conditions.

Indeed our dataset is neither a random sampling nor an exhaustive one and the patterns observed 

could then be attributed to the constitution of the dataset. However by focussing on intra­specific 

patterns, our study circumvented this issue since the almost exhaustive collection of Atlantic cod, 

herring and haddock stocks displayed consistent patterns. However, this problem still remains for 



inter­specific patterns.

It   remains   however   to   assess   whether   the   differences   measured   in   environmental   noise   imply 

biologically meaningful differences in the fluctuations of environmental variables. To address this, 

we performed a complementary test. As the main issue of environmental noise is the presence of 

consecutive adverse conditions, we measured for synthetic yearly time series representing different 

colour of environmental noise the size of continuous runs of bad conditions. For a given value of  

we generated a large number of time series of the same size (100 years) using the spectral synthesis 

technique   (e.g.   Cuddington   and   Yodzis   1999).   For   each   of   these   time   series   the   size   of   the 

continuous runs of bad conditions was measured. We then quantified the frequency of runs of a 

certain size. We arbitrarily defined bad conditions as the values lying in the first third of the total 

distribution. The results showed as expected that the frequency of continuous runs of bad condition 

were larger in reddened noise  that also displayed non­negligible probabilities  of long runs. The 

range of  values that was measured in our dataset is associated to substantial differences in yearly 

fluctuations. The values measured for SSTyear ranged between ­0.8 and ­0.4 and our results indicated 

that such difference indicates biologically relevant differences in the size of the runs. For example 

the probability of having continuous bad conditions during 5 years  is  23% for  =­0.4,  while  it 

reaches 43% for   =­0.8. The results shows as well that the probability of very long runs is also 

increased in reddened noise. These results suggest that the measured differences of environmental 

noise observed in our dataset implies fluctuations differing in the scale of years and can therefore 

have meaningful biological implications.

Fishing effects and changes in the age­structure.

Our results comply as well with accepted views on the sensitivity of species to fishing according to 

their life history traits. Species with slower life histories are said to be more sensitive to fishing and 



display steeper declines in SSB because they are less productive and recover less easily from low 

abundances,   that   was   confirmed   by   our   results   that   showed   steeper   decreasing   trends   in   the 

spawning biomass of stocks and species with slower life histories (Jennings et al. 1998, Fromentin 

and Fonteneau 2001, Denney et al. 2002).

The analysis of the variability of time series revealed an association to increasing exploitation, that 

was explored here through changes in the age structure of the stocks. Indeed fishing is essentially a 

selective process  that   removes  preferently   the bigger  and older   infividuals   from the population. 

Here, this truncation has been found to be associated with both higher variability in time series and 

steeper trends in the spawning biomass. Such juvenation of the stocks has already been documented 

for various species and it has been suggested that reduced abundance and diversity of spawners can 

impair the recruitment and the resilience of stocks, through tightened links (possibly nonlinear) to 

environmental fluctuations and reduced compensation (Beamish et al. 2006, Otteresen et al. 2006, 

2008, Anderson et al. 2008).

Since Hjort (1914, 1926) we know how important is the age structure and the recruitment for the 

variability of fish stocks and the alteration of  the age­structure can be linked to an increase of 

variability through several processes. The removal of older age­classes alters the spawning biomass, 

that constitutes the reserve for compensation, both quantitatively and qualitatively. Quantitatively, 

because the simple numeric removal of individuals reduces the number of spawners and the natural 

longevity of the stock (decreasing trends in SSB), it increases the relative importance of recruitment 

in   the   spawning   biomass.   The   amplitude   of   recruitment   being   dependent   upon   environmental 

conditions  but   also  upon  the  size  of   the   spawning biomass,  at   lower  abundance  compensation 

processes are less efficient and the variability of recruitment can be transmitted more directly to the 

variability of the whole stock. Qualitatively, older fishes are generally recognized as better spawners 



than younger ones (Birkeland and Dayton 2005). Older fishes are more successful breeders that lay 

better quality eggs that leads to a better survival through the larval stage. They can physically avoid 

bad areas and buffer environmental changes through fat­storage,while there are also some evidences 

of   differed   spawning   timing  between  younger   and  older   fishes   (Ottersen   et   al.   2004).  On   the 

contrary, younger fishes are rather unexperienced breeders and since fecundity is highly related to 

size and/or weight, they generally lay less eggs than younger ones. Truncated populations rely more 

upon less efficient young spawners for reproduction while the efficiency of the natural quantitative 

and qualitative buffers of the spawning biomass is reduced.

However, we further show that life history traits modulate this effect since the variability of time 

series  has  been   found higher   for   species  having   faster   life  histories.  This   effect  has   also  been 

obtained   at   the   inter­stock   level   as   the   intra­specific   models   showed   that   stocks   with   larger 

maximum   size   and   more   numerous   spawning   age­classes   were   found   to   display   a   reduced 

variability.  Furthermore,  we can again link up with the results  of Goodwin et  al.   (2006).  They 

showed that stocks with slower  life histories are also the one with the more important density­

dependent compensation for recruitment. This process stabilizes the recruitment at higher densities 

but   its   effect  might   fade  with   the   removal  of   the  buffer   constituted  by  older   age­classes.  The 

truncation effect can therefore leads to higher variability and  steeper declines in SSB that is further 

enhanced for species with slower life histories.

Modulation of fishing effects by environmental noise ?

While intra­specific models showed substantial effects of environmental noise on the variability, 

this  effect  virtually  disappeared when we grouped all   the  stocks.  This   indicated   that  either   the 

diversity of states of exploitation or the diversity of life history traits exhibited by stocks could affect 

the pattern. When discretizing the stocks into four subgroups having different exploitation levels and 



different life history traits, the effect of environmental noise reappeared and showed to be dependent 

upon   both   exploitation   and   life   history   traits.   While   no   relationship   was   found   between 

environmental noise and variability for the less exploited groups, the relationships appeared for the 

more exploited groups, displaying an increase of variability of slower stocks in white noise while 

the  faster  ones  displayed an   increase  of  variability   in   red  noise.  These   results  suggest   that   the 

reduction of biomass and the truncation of the age­structure may trigger the response of fish stocks 

to environmental fluctuations (e.g. Ottersen et al. 2006).

According to theory faster life histories seem more optimal in white noise because they are resilient 

to   important   reductions   in   biomass.  They   are   however   less   optimal   in   reddened   environments 

because they track more closely the environmental fluctuations and because they have a reduced 

hability to buffer runs of consecutive bad conditions. For such life­histories higher exploitation and 

truncation of the age­structure may tightens the link to environment and increase the tracking of 

slower   environments.   Combined   with   a   relative   density­independent   reproduction   (highly 

reproductive strategy), this increased dependency and tracking of environmental fluctuations may 

magnify their variability in reddened noise as predicted by theory (Johst and Wissel 1997, Petchey 

2000). Conversely, slower life histories seem more optimal in reddened conditions because they 

allow to survive better runs of bad conditions. However, their slower growth make them less robust 

to white noise. The decrease of biomass associated to the truncation of the age structure fades the 

efficiency of compensatory reproduction and reduce the natural buffers of the spawning biomass 

(both quantitatively and qualitatively), that may lead the stock to a reduced ability to average over 

short­term environmental fluctuations. Fishing effects might then increase the sensitivity of such 

stocks   to  white  noise   that   expresses   through an   increased  variability.  This  pattern   furthermore 

complies with previous results obtained on a dataset of large pelagics, where species with slower 

life histories displayed an increased variability in whiter noise and that were also less variable than 



species with faster life history in reddened noise (Rouyer et al. submitted).

One   could   have   expected   that   reddened   environmental   noise  would   have   acted   on   the   top   of 

exploitation and be associated with steeper declines in spawning biomass, particularly for species 

with slower life histories, but our analyses did not reveal such effect. A possible explanation would 

be that the effect of exploitation is so strong that it masks potential effects of environmental noise. 

However investigating the trends of the less exploited stocks did not support this hypothesis. It is 

more likely that the effect of environmental noise would be difficult to detect because it can either 

act   in  the same direction of  exploitation due  to co­occuring bad conditions,  or   in  the opposite 

direction due to co­occuring good conditions. Furthermore the extended demography of species 

such as bluefin thuna (Thunnus thynnus) have already been shown to be able to produce pseudo­

cycles in SSB, that would blur the detection of trends associated to exploitation (Fromentin and 

Fonteneau 2001).

The destabilization of fish stocks

Our study suggest that along the continuum proposed by Goodwin et al. (2006) and Saether and 

Bakke (2000), life history strategies of fished stocks may reflect the stochastic properties of their 

environment. More stable environments, displaying a regular seasonal cycle and white inter­annual 

fluctuations,   may   favour   highly   reproductive   strategies   because   regular   seasonal   patterns   and 

random   inter­annual   fluctuations   allow   for   a   large   diversity   of   reproductive   options   that   can 

efficiently be exploited while reducing the probability of harmful runs of bad conditions. Les stable 

environments, displaying a less regular seasonal cycle an more reddened inter­annual fluctuations, 

may  favour  an  extended  demography and  a  «survivor»   reproductive  strategy allowing  to  breed 

repeatedly and to buffer consecutive runs of bad conditions. Such a view could be completed by 

investigating the spawning time per year available for stocks, that one would expect to be larger for 



more opportunistic species, but also how environmental noise transmits into biological parameters 

(Laakso et al. 2001, 2003, 2006, Humphries and Umbanhowar 2007)

Considering the effects induced by changes in the age­structure of fish stocks due to exploitation 

has been recognized growing importance in fisheries ecology (Longhurst 2002, Law 2000, 2007, 

Jorgensen et al. 2007). The selective removal of bigger fishes can affects stocks life history in the 

short­term (e.g. Rochet 1998) but also in the long­term (Ernande et al. 2004). However only a few 

studies consider the dynamical implications of such disturbances (Anderson et al. 2008, Stenseth 

and Rouyer 2008). By investigating the relationship between life history traits and environmental 

noise, we put forward that exploitation may push stocks towards states where they are more sensitive 

to environmental fluctuations,  but we show that  the  type of  life history strategy may affect  the 

response to such deviation from the equilibrium state. The stress of exploitation on stocks whose life 

histories are more optimal in stable environmental conditions would make them more sensitive to 

variable  conditions  and  conversely,   life  histories  more  optimal   in  variable  environments  would 

respond by an enhanced sensitivity to more stable environments. We underline here that establishing 

the interaction between life history traits and environmental properties may be central to understand 

the response of fish stocks to exploitation and changes in  the mean or in  the variability of the 

environment (Wigley et al. 1998).
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Résumé - Summary
Implications de la couleur du bruit environnemental sur la variabilité des stocks halieutiques ex-
ploités.

L’origine de la variabilité des stocks de pêche est une question centrale en halieutique. Si l’exploitation
tient un rôle important dans la réduction de biomasse, le forçage environnemental affecte de nom-
breux processus biologiques clés. Des résultats théoriques récents ont montré que la nature des fluc-
tuations environnementales, la couleur du bruit environnemental, avait des implications écologiques
importantes sur les populations et notamment sur leurs fluctuations. De plus, les effets environ-
nementaux peuvent agir en interaction avec l’exploitation qui ne consiste pas en un simple prélève-
ment d’individus, mais qui modifie profondément la démographie, la structure et les interactions
trophiques des stocks. Au travers de l’analyse extensive de séries temporelles, on essaye ici de com-
prendre les effets de la couleur du bruit environnemental sur la variabilité des stocks en fonction de
leurs caractéristiques biologiques (traits d’histoire de vie) et de leur état d’exploitation. Le développe-
ment d’une technique de comparaison des séries temporelles permet de proposer que les fluctuations
des grands pélagiques de l’Atlantique sont héritées de l’interaction entre effets environnementaux,
dynamique interne et dynamique de l’exploitation. On montre ensuite que la couleur du bruit envi-
ronnemental affecte la variabilité des séries temporelles, mais que son effet dépend des traits d’histoire
de vie des espèces. Enfin, des résultats préliminaires sur les stocks bentho-démersaux et pélagiques
de l’Atlantique Nord, suggèrent que l’exploitation augmente la sensibilité des stocks à la couleur du
bruit environnemental et affecte leur variabilité en fonction de leurs traits d’histoire de vie.

Mots-clés : séries temporelles; ondelettes; couleur du bruit environnemental; variabilité des stocks
halieutiques; traits d’histoire de vie; pêche.

Implications of the colour of environmental noise on the variability of exploited fish stocks.

The origin of fish stocks variability is a key question in fisheries science. The exploitation indeed has
an important effect in terms of biomass reduction, but environmental forcing is of central interest as
it affects numerous key biological processes. Recent theoretical results have shown that the nature of
the environmental fluctuations, the environmental noise, has important ecological consequences on
populations and particularly on their fluctuations. In addition the effects of exploitation, that are not
a simple removal of individuals but also profoundly modifies the demography, the structure and the
trophic interactions of fish stocks, can interact with environmental effects. Through an extensive anal-
ysis of time series we aim at understanding the effects of environmental noise on fish stocks variability,
according to their biological characteristics (life-history traits) and their exploitation. A technique of
time series comparison allows to propose that the fluctuations of Atlantic large pelagics are inherited
from the interaction between environmental effects, endogenous dynamics and exploitation. We then
show that the colour of environmental noise affects the variability of time series, its effects depend-
ing on the life-history traits of species. Finally, preliminary results on bentho-demersal and pelagic
stocks from the North Atlantic suggest that the exploitation increases the sensitivity of fish stocks to
the colour of environmental noise and affects their variability, according to their life-history traits.

Keywords: time series; wavelets; environmental noise; fish stocks variability; life-history traits; fish-
eries
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