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Introduction générale

La compréhension des causes des fluctuations des stocks de poissons est 'un des principaux
sujets d’étude de la recherche en halieutique. La variation des stocks est principalement
associée aux variations du recrutement. Ce terme désigne a la fois l'effectif de la classe
d’age la plus jeune accessible aux pécheries et les processus qui aboutissent a cet effectif
(Lasker, 1989). La recherche des déterminismes du recrutement date de plus d’un siecle
(Cushing, 1982). Il a été tres tot identifié que les processus qui influencent le recrutement
interviennent au niveau des plus jeunes stades de vie (Hjort, 1914). Ces processus relevent
de l'environnement rencontré par les jeunes stades de vie (ressources, prédateurs, envi-
ronnement physique) et de la population des parents eux-mémes (abondance, structure
en age et en taille, fécondité) (Trippel and Chambers, 1997).

Les déterminismes du recrutement

L’influence de l’environnement sur le taux de mortalité des premiers stades de vie a
été étudiée a différentes échelles fonctionnelles, spatiales et temporelles. La premiere hy-
pothese de Hjort (1914) ('Critical period’) concerne la disponibilité en nourriture ren-
contrée par les jeunes poissons lors des premiers stades de leur développement. L’hypothese
de la coincidence ("Match-mismatch’ hypothesis) met en relation des pics saisonniers de
production planctonique et la présence des larves (Cushing, 1975) pour expliquer les va-
riations du recrutement. La seconde hypothese de Hjort (1914) s’appuie sur les processus
hydrodynamiques qui déterminent le transport advectif des larves. Ce transport vers des
zones propices ou non a leur survie est considéré comme déterminant du recrutement
(Myers and Drinkwater, 1989). L’étude des écosystemes d’'upwelling a permis de montrer
un lien entre les différentes échelles spatiales et temporelles des processus physiques et
biotiques avec 'hypothese de la fenétre optimale de Cury and Roy (1989). Ainsi, a large
échelle, la force de 'upwelling détermine la disponibilité en nourriture tandis qu’a 1’échelle
individuelle, elle influence la turbulence et ainsi la probabilité de contact entre les larves et
leur nourriture. La triade de Bakun (1996) rend compte des différents processus physiques
qui favorisent le recrutement : i) des processus d’enrichissement du milieu en nutriments
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permettant 'apparition d’'une production primaire (upwelling, panaches des rivieres), ii)
des processus de concentration (zones de convergences, fronts, stratification de la colonne
d’eau) et i11) des processus de rétention des larves au sein de ces environnements enrichis.
Ces hypotheses concernent un controle bottom-up des populations par leurs ressources.
Un controle top-down par les prédateurs peut également étre exercé sur les populations.
L’hypothese ’'bigger is better’ propose que les larves les plus grandes subissent une plus
faible prédation de par leur capacité a échapper aux prédateurs (Bailey and Houde, 1989).

Le potentiel reproducteur de la population fait également 1’objet de nombreuses études sur
les facteurs déterminants du recrutement. La diminution de 1’age et de la taille moyenne
de la population d’adultes induite par la péche a des conséquences sur la qualité des ceufs
et la taille des larves qui en sont issues et ainsi sur leur probabilité de survie (Trippel
et al., 1997). Mais la diminution de 1'age et de la taille de la population des adultes influe
également sur la durée de la saison de reproduction de la population; la probabilité de
rencontrer des conditions favorables a la survie des jeunes stades est supposée plus faible
(Trippel et al., 1997). Les récents travaux de James et al. (2003) montrent en effet que plus
la saison de reproduction est longue, plus le succes de la reproduction peut étre important
et moins la variabilité du recrutement est grande.

Prédire le recrutement

L’étude des relations environnement - recrutement et stock - recrutement est une étape
indispensable a l'identification des processus déterminants le recrutement. Cependant,
leur utilisation pour la prédiction a montré des limites (Gilbert, 1997; Myers, 1998).

Depuis plus d'une décennie, les conditions physiques et biotiques locales rencontrées par
les larves sont étudiées pour établir les principaux facteurs qui déterminent leur survie, a
I’échelle de 'individu (Hinckley et al., 1996). Le développement de modeles hydrodyna-
miques 3D et de modeles biogéochimiques couplés a ces modeles hydrodynamiques rend
accessible cette modélisation bio-physique de la période larvaire (Miller, 2007). Ces études
considerent les variations inter-annuelles des conditions environnementales ; le schéma de
ponte de la population est considéré comme constant (Heath and Gallego, 1998; Allain
et al., 2003).

Comprendre ’effet environnemental sur les fenétres de ponte

Une approche nouvelle consiste a considérer I'effet des conditions environnementales sur
les fenétres spatio-temporelles de ponte de la population, via un effet sur la structure en
taille de la population (Fig. 1).

L’objectif de la these est d’étudier les mécanismes physiologiques en jeu qui déterminent
les fenétres de ponte d’un individu et la survie des larves issues de ces pontes en fonction de
conditions environnementales données. Le cas d’étude est celui de la population d’anchois
du golfe de Gascogne qui est une espece a pontes multiples. Dans ce travail, nous nous
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limitons a I’étude des facteurs qui influencent le nombre de lots pondus pendant la saison
de reproduction et les dates de ponte.

La taille des individus et la date a laquelle ils atteignent la maturité sont supposées
influencer les fenétres de ponte de cette population. Il nous faut alors étudier I'effet de
I'environnement sur la croissance et le développement des individus (Fig.1, fleche 1).
Pour comprendre et prédire les dates de ponte, l'effet de 'environnement sur les réserves
disponibles a la reproduction est également a prendre en compte (Fig.1, fleche 2). A
partir de ces dates de ponte, il nous est possible d’envisager de maniere mécaniste (et
non statistique) l'effet potentiel des conditions initiales de la ponte sur le développement,
la croissance et la survie des larves (Fig. 1, fleche 3). La mortalité des individus dans ce
travail est envisagée sous l'angle d'une limitation des ressources.

Il n’est cependant pas aisé d’accéder a l’environnement vécu par un individu dans son
milieu naturel et ainsi de comprendre l'effet de ces conditions environnementales sur
sa croissance et sa reproduction. L’otolithe, piece calcifiée située dans l'oreille interne
des poissons, constitue la principale source d’information disponible sur I’histoire de vie
des individus dans leur milieu naturel. Son interprétation nécessite la compréhension
des facteurs qui déterminent sa formation dans l'organisme (Wright, 1991; Hussy and
Mosegaard, 2004). Nous nous proposons d’étudier ces facteurs par le développement d’un
modele de formation de l'otolithe couplé au modele bioénergétique de croissance et de
reproduction d’un individu.

La théorie Dynamic Energy Budget (DEB), développée par Kooijman (2000), nous four-
nit le cadre conceptuel et quantitatif dans lequel nous développons notre outil. La théorie
DEB formalise 'acquisition d’énergie et son utilisation au cours du cycle de vie d’un
individu, de '’embryon jusqu’a I'adulte. Les trois grandes fonctions qui nous intéressent,
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croissance, développement et reproduction sont traitées de facon explicite. La théorie
DEB propose un formalisme du bilan énergétique d’un individu différent de ceux clas-
siquement utilisés en halieutique (e.g. Brandt and Hartman, 1993; van Winckle et al.,
1997). En particulier, dans le cadre de cette théorie, la connaissance de la relation entre
le poids et le taux de respiration d’'un individu en milieu controlé n’est pas un pré-requis
nécessaire a la construction du modele (Kooijman, 2000).

Le cas d’étude est la population d’anchois du golfe de Gascogne Engraulis encrasicolus.
La prévision du recrutement est un enjeu majeur pour la gestion de cette population
dont I'abondance est critique depuis 2005 (ICES, 2006). Son exploitation par la péche
est actuellement interdite. Les captures, principalement constituées d’individus d’age 1,
dépendaient directement de la survie des individus nés I'année qui précédait leur exploi-
tation. Les niveaux de recrutement des dernieres années se sont révélés trop faibles pour
permettre l'exploitation de ce stock (ICES, 2006).

La stratégie de reproduction de cette espece rend particulierement complexe 1’étude des
déterminants environnementaux de la reproduction. Les individus ont en effet la capa-
cité de pondre de nouveaux lots d’ceufs en fonction des conditions de nourriture qu’ils
rencontrent pendant la saison de reproduction elle-méme. Ce n’est pas le cas des especes
a fécondité dite déterminée comme la morue par exemple pour lesquelles il est possible
d’évaluer le nombre d’ceufs pondus avant la saison de reproduction (Armstrong et al.,
2001). L’approche de modélisation nous semble ici particulierement adaptée pour identi-
fier les déterminants environnementaux de la ponte de cette espece.

Ce travail de these est développé en six chapitres :

Un premier chapitre décrit le contexte et les choix de modélisation qui ont été réalisés
en fonction des données et des outils disponibles pour 1’étude. Les caractéristiques de
la population étudiée sont données, les principales hypotheses et concepts de la théorie
DEB qui ont été considérés dans ce travail sont présentées, ainsi que la représentation de
I’environnement que nous avons adoptée.

Un second chapitre présente la croissance de I’anchois du golfe de Gascogne pendant
la phase juvénile et la phase adulte. Les conditions environnementales vécues par les
individus & I’échelle de la phase juvénile (quelques mois) et de la phase adulte (quelques
années) sont prises en compte pour expliquer cette croissance.

Un troisieme chapitre traite des caractéristiques de la reproduction de I’anchois. Le nombre
de lots d’ceufs pondus pendant la saison de reproduction est élevé ; ce nombre dépend de la
taille des individus. La contribution des réserves acquises avant la saison de reproduction
dans le nombre total de lots pondus dans une saison moyenne est évaluée.

Un quatrieme chapitre formalise le lien entre métabolisme de I'individu et formation de
I'otolithe dans le cadre de la théorie DEB. Les données utilisées dans ce chapitre sont les
données acquises sur les adultes.
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Un cinquieme chapitre étend 1’étude a la phase larvaire. Les données utilisées sont les
trajectoires de croissance des otolithes de juvéniles. Les variations de la taille de ’otolithe
et de l'age de l'individu a la métamorphose sont expliquées par 1'étude de différents
scénarios environnementaux.

Un sixieme chapitre considere la variabilité inter-annuelle et 1'hétérogénéité spatiale des
conditions environnementales. Des scénarios environnementaux permettent d’étudier 1'ef-
fet de cette variabilité sur les différentes phases de la reproduction de I’anchois du golfe
de Gascogne, du début de la saison de reproduction jusqu’a la fin de la phase larvaire,
période a laquelle le succes de la reproduction de la population peut étre évaluée.

Une conclusion sur la contribution générale de ce travail et ses perspectives est enfin
présentée.
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Detailed abstract

The objective of the present work is to study the physiological mechanisms for the Bay
of Biscay anchovy that determine the reproductive potential and the spawning windows
of an individual as well as the survival of its offspring as a function of experimented
environmental conditions. We need to identify different components: the main features
of the population, the available data and the different tools available to study the link
between the environment and the fish. We present these different components in this
chapter. We finally define how we built the model used in the following chapters.

At present, the biomass level of the Bay of Biscay anchovy population (Engraulis encra-
sicolus) is critical. The fishery has been closed since 2005. As catches are mainly based
on age 1 fish (Fig. 1.1), they are highly dependent on recruitment levels, which have been
low since 2003 (Fig.1.3). It is of critical importance to better understand the factors
that determine recruitment variability. The Bay of Biscay anchovy is characterised by a
short life-span (4 years), a rapid growth and a reproduction that starts at age 1. Bay of
Biscay anchovy spawns in the south-East corner of the Bay of Biscay and then, part of
the population migrates northward in summer and autumn (Fig.1.4). It is a multiple-
batch spawner with indeterminate fecundity ; reproductive outputs depend both on the
environmental conditions before the spawning season and during the spawning season.
Spawning pattern also depends on length, with large individuals spawning earlier and
longer than small ones.

As reproduction depends on length, we evaluate the growth pattern of an individual
from different sources of data obtained during Ifremer surveys. These surveys provide
the mean length at age of the population in spring (Fig. 1.6 and 1.7). We reconstruct the
growth pattern of an individual by following cohorts. However, we show that size-selective
processes might occur between years for a given cohort. We might not observe the small
ones at age 1 or the big individuals are removed from the population at age 2 and 3
(Fig. 1.8). The 2000 cohort have been chose to define mean length at age of an individual
(Fig. 1.9). Otolith data are also used to study individual growth pattern. Adult growth
at the annual scale and juvenile growth by period of 5 days can be back-calculated. This
back-calculation relies on the relationship between otolith radius and fish length (OR-FL).
This relationship varies with ontogeny and shows high variability of length for a given
otolith radius (Fig. 1.10). To better understand inter-individual variability of growth, we
need to understand the observed variability in the OR-FL relationship.

To tackle the environmental effect on the spawning pattern of an individual, we need to
consider inter-annual variability and spatial heterogeneity of the environmental conditions
in the Bay of Biscay (Fig.1.11). The Bay of Biscay environment is given by a 3D hydro-
dynamic model (Fig1.12) applied to the continental shelf and coupled to a biogeochemical
model of primary production (Fig.1.13). Considering the lack of knowledge on anchovy
physiology and the characteristics of the environmental model (low primary production
in the North of the Bay in particular compared to remote sensing data), we chose to
develop first a individual bioenergetic model forced by average conditions provided by
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the environmental model and then to consider environmental variability. We based our
bioenergetic model on DEB theory, considering the new light it provides on bioenergetic
processes and its generality.

DEB theory provides a deterministic approach of the link between the fish and the en-
vironment, which limits the number of energy allocation rules that have to be define. As
we do not have a lot of information on individual allocation strategies, it is particularly
suitable to our study case. We present the main features of a standard DEB model as
well as the method we used to construct the forcing variables. We considered the aver-
age water column temperature for adults and the surface temperature for younger stages
(Fig. 1.16a). Integrated primary production over the euphotic zone is used as a proxy for
food conditions (Fig. 1.16b). These variables have been average over the southern part of
the Bay of Biscay and over the period 1999-2003 for the parameter estimation procedure.
Fig.1.17 synthesizes our approach to build the model.
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L’objectif de la these est d’étudier les mécanismes physiologiques chez 1’anchois du golfe
de Gascogne qui déterminent a 1’échelle d’un individu son potentiel reproducteur et ses
fenétres de ponte ainsi que la survie des larves issues de ces pontes en fonctions des
conditions environnementales rencontrées. Pour répondre a cet objectif, il nous faut iden-
tifier plusieurs éléments : les principales caractéristiques de l'espece étudiée, les données
disponibles ainsi que les différents outils a notre disposition pour étudier le lien entre
I’environnement et le poisson. Ces différents éléments sont présentés dans ce chapitre.
Cette démarche nous permet d’aboutir a la construction d’un outil qui sera utilisé dans
les différentes parties de ce document.

1.1 Le modele biologique : I’anchois du golfe de Gas-
cogne

1.1.1 Principales caractéristiques

Péche L’anchois est une ressource halieutique importante du golfe de Gascogne. Jus-
qu’en 1985, I'anchois était peché par les senneurs espagnols et francais au printemps,
pendant la saison de reproduction. Les captures espagnoles représentaient 90 a 95 % des
captures (Uriarte et al., 1996). En 1965, les captures d’anchois atteignent un maximum de
84 000 t péchées par 600 bateaux. Les captures ont ensuite diminué de maniere disconti-
nue, mais prononcée jusqu’en 1986, avec en parallele une réduction de la flotte (Fig. 1.2).
Depuis le début des années 1980, elles sont inférieures a 40 000 t et sont en moyenne de
24 000 t sur la période 1980-2002 (ICES, 2006))(Fig.1.1).
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F1G. 1.1: Captures d’anchois dans le golfe de Gascogne de 1940 a 2006 (ICES, 2006)

Pendant les années 90, les captures ont augmenté. Cette augmentation peut étre mise
en relation avec d'une part l'incorporation dans la pécherie d’une nouvelle flottille, les
chalutiers pélagiques frangais, ce qui a étendu les zones et le temps de péche (Uriarte
et al., 1996) et d’autre part le succes de certains recrutements (1991, 1992, 1997, 1999 et
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2000; Fig. 1.3). Le nombre de chalutiers pélagiques a quintuplé entre 1987 et 1995 (Fig. 1.2)
ce qui a amené les captures frangaises au niveau des captures espagnoles (Fig.1.1). En
2005, les captures totales du premier semestre atteignaient 1127 t soit seulement 12 % des
captures de 2004 pour la méme période. La fermeture de la pécherie a été décidée pour le
deuxieme semestre de 2005. La pécherie a été réouverte en mars 2006 mais les captures
du premier semestre n’ont méme pas représenté 10 % des captures d’'une année normale.
Une nouvelle fermeture de la péche est imposée depuis juillet 2006 (ICES, 2006).
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F1c. 1.2: Nombre de bateaux par flottille qui exploitent ’anchois dans le golfe de Gascogne de
1960 a 2006 (ICES, 2006)

Gestion Le stock d’anchois est géré par TAC (totaux admissibles de captures). Les
chalutiers pélagiques frangais ne sont pas autorisés a pécher ’anchois en avril-mai. Il a
été décidé d’appliquer des TAC de 30 000 tonnes en 2005 et de 5 000 tonnes en 2006.
Etant donné les faibles niveaux de biomasse, I'Union Européenne a décidé de fermer la
péche pour la seconde moitié de ces années. La gestion par TAC ne semble pas adaptée a
cette espece a vie courte dont la pécherie dépend essentiellement du recrutement (ICES,
2006). Des indices de recrutement ont été développés a partir d’études sur les conditions
environnementales expérimentées par les plus jeunes stades de vie (Borja et al., 1998;
Allain et al., 2001). En 1999, ces conditions ont été utilisées pour faire des projections
de la population. Cependant, la performance de ces modeles pour prédire le recrutement
a montré ses limites dans les années récentes. Il est recommandé d’étudier le potentiel
reproducteur de la population (ICES, 2006). Seules les campagnes de printemps sont
actuellement prises en compte pour I'évaluation. La pécherie n’a pas été ouverte depuis
2006.

Distribution spatiale L’espece Engraulis encrasicolus se trouve répartie de la Mer
Baltique a la Baie de Cadiz, dans le bassin méditerranéen, le long de la cote ouest africaine
et dans la zone du Benguela, au large de la Namibie et de 1’Afrique du Sud (Whitehead
et al., 1988; Whitehead, 1990). Nous nous intéressons ici a la population du golfe de
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F1G. 1.3: Variabilité du recrutement (nombre d’individus d’age 1) de I’anchois du golfe de
Gascogne pour la période 1987-2005 (ICES, 2006)

Gascogne, limitée au nord par la Manche et au sud par la cote atlantique Ibérique, ce qui
correspond aux secteurs CIEM VIIIa et VIIIb.

De maniere générale, un gradient cote-large est observé en fonction de la taille des indivi-
dus, les individus de petite taille (age 0) se trouvant pres des cotes francaises en particulier
(Petitgas et al., 2003). Les adultes sont concentrés dans la zone sud-est du golfe de Gas-
cogne pendant la période de ponte (mai-juillet principalement), au niveau des panaches
de la Gironde et de I’Adour en particulier et proches des accores du plateau (Motos et al.,
1996). En automne, les juvéniles sont dispersés dans différents habitats, au large des cotes
francaises et espagnoles, a l'extérieur et sur le plateau continental (Allain et al., 2003;
Irigoien et al., 2007). Les captures des chalutiers pélagiques frangais indiquent une migra-
tion vers le nord de la zone, jusqu’en Bretagne Sud, a la fin de 1'été (Fig. 1.4; Pecquerie
et al., 2004).

Biologie L’anchois du golfe de Gascogne est caractérisé par une durée de vie courte
de l'ordre de 4 ans, une croissance rapide et une reproduction par pontes multiples des
I'age 1 (Motos et al., 1996). La taille maximum observée est de 23 cm (Cendrero et al.,
1981). Les travaux de Plounevez and Champalbert (1999) montrent que ’anchois du golfe
de Gascogne est zooplanctonophage. L’étude est cependant menée au printemps et nous
connaissons mal le régime alimentaire de cette espece le reste de I'année. La reproduction
démarre a la fin du mois de mars dans la zone sud-est du golfe de Gascogne (Motos et al.,
1996). Le pic de ponte a lieu aux mois de mai et juin et la reproduction peut s’étendre
en juillet et en aout. Les principales zones de ponte sont les panaches de la Gironde et
de ’Adour ainsi que les accores du plateau au sud de la Gironde (Motos et al., 1996, voir
Fig.6.10).

La fécondité est dite indéterminée, le processus de vitellogénese a lieu pendant la saison.
Ainsi, on ne peut évaluer en début de saison le nombre d’ceufs qu’une femelle peut pondre.
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F1G. 1.4: Cartes de présence / absence des captures d’anchois de la flottille des chalutiers
pélagiques francais en 1999, 2000 et 2001 dans les différents rectangles statistiques du CIEM
(Conseil International pour I’Exploration de la Mer). Les cartes Mai-juin 2000 et 2001 sont des

cartes composites entre des données de captures et des données de campagnes (Pecquerie et al.,
2004).

Motos et al. (1996) estiment qu’en moyenne, une femelle peut pondre 20 lots d’ceufs par
saison de ponte. Ce nombre de lots dépend de la taille des individus; un individu petit
pondra moins de lots d’ceufs en moyenne (Motos et al., 1996). La fécondité relative par
lot varie au cours de la saison pour atteindre 500 a 600 ceufs par lot et par unité de poids
(sans gonades) au pic de ponte. Une femelle de 25 g peut donc pondre en moyenne 275
000 ceufs par saison.

Les travaux de Millan (1999) ont montré que la taille des adultes influe sur la fenétre de
ponte, les petits se reproduisant plus tard et moins longtemps que les plus grands. Pour
étudier les fenétres de ponte des individus, il faut donc prédire la croissance d’un individu.
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F1a. 1.5: Principales zones de ponte de I’anchois du golfe de Gascogne en fonction de la période
considérée (Motos et al., 1996)

1.1.2 Croissance d’un individu

Dans cette partie, nous présentons les différents éléments qui permettent de déterminer
la croissance d’un individu dans un environnement donné. Les données utilisées sont des
observations de la longueur moyenne a I’age des individus a un instant donné (la campagne
en mer) a l’échelle de la population et des données individuelles de croissance de 1'otolithe.
Dans les deux cas, il s’agit de reconstruire la trajectoire potentielle de la croissance d’un
individu.

1.1.2.1 Données de campagnes a la mer

Les données sont issues des campagnes a la mer de I'lfremer : campagnes de printemps
pour les adultes (2000-2005, PEL et PELGAS, voir Chap. 2 et 3), campagnes d’été pour
les larves (PLAGIA 1999 et MICRODYN 2004, voir Chap.5) et campagnes d’automnes
pour les juvéniles (JUVESU 1999 et JUVAGA 2003, voir Chap. 2, 3 et 5).

L’objectif des campagnes de printemps est d’évaluer par acoustique la biomasse de petits
pélagiques dans le golfe de Gascogne. Les données sont utilisées pour caractériser l'en-
semble de la population et la variabilité inter-individuelle dans la population. Les cam-
pagnes de printemps sont menées chaque année et couvrent I’ensemble du golfe de Gas-
cogne selon des transects paralleles régulierement espacés (Massé, 1996). Des échantillons
sont prélevés par chalut pélagique pour 'identification des especes et la structure en taille
des bancs, en fonction des échotraces acoustiques (Petitgas et al., 2003). Pour I'anchois,
un sous-échantillon de 5 individus par classe de taille de 0.5 cm est prélevé (40 individus
par chalut environ). Le poids (g) et I'age (en années) sont déterminés. L’age est obtenu
selon le protocole du CIEM a partir du nombre d’anneaux d’hiver sur 'otolithe (Uriarte,
2002).
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Les campagnes d’été et d’automne ont une couverture spatiale plus limitée et fournissent
une information a 1’échelle de I'individu. La longueur totale et la longueur standard sont
mesurées (en mm) ainsi que le poids (a 0.5 g pres) et I’age en jours. La méthode employée
pour déterminer 1’age en jours des individus est décrite par Allain et al. (2003).

L’analyse de ces données de longueurs et d’otolithométrie vont nous permettre de recons-
tituer la croissance a 1’échelle individuelle.

1.1.2.2 Reconstruction a partir de la structure annuelle de la population

Les campagnes de printemps (adultes) nous donnent la structure en age et en taille de la
population chaque année. On peut reconstruire la longueur moyenne a l’age des différentes
cohortes. Les individus de la cohorte 2000 par exemple sont échantillonnés a 1’age 1
en 2001, a 'age 2 en 2002 et a 'age 3 en 2003. Il s’agit ensuite d’évaluer si 'on peut
échantillonner d’une année sur 'autre la méme ’population’ d’individus qui forment une
classe d’age.

La longueur moyenne a I’age de la population du golfe de Gascogne est obtenue en appli-
quant une clé taille-age a la distribution en taille de la population. La clé taille-age est
obtenue a partir des données individuelles des différents chaluts de la campagne. La dis-
tribution en taille de la population est obtenue a partir des données acoustiques. Chaque
donnée acoustique est associée a un chalut selon une méthode standard décrite par Petit-
gas et al. (2003). Une estimation de I’abondance par classe de taille est donnée.

La structure en taille de la population au printemps présente une variabilité inter-
annuelle (Fig. 1.6). Cette structure en taille est déterminée principalement par la structure
démographique de la population. En 2002, la longueur moyenne de la population est plus
élevée qu’en 2003 par exemple, du fait d’une proportion plus élevée d’age 2+ en 2002 par
rapport a 2003 (Tab. 1.1).

TAB. 1.1: Structure démographique de la population d’anchois du golfe de Gascogne
(en pourcentage) pour la période 2001-2005 (ICES, 2006).

en % 2001 2002 2003 2004 2005

age 1 69 23 81 80 33

age 2 27 61 12 15 50

age 3+ 3 16 8 5 17

La Fig. 1.7 présente les longueurs moyennes a I’age pour les cohortes 1999 a 2002 (données
pondérées par I'acoustique). La variabilité intra-cohorte des longueurs a I’age est plus
grande que la variabilité inter-annuelle.

Pour établir ensuite si la méme ’'population’ est échantillonnée chaque année pour une
cohorte donnée, nous étudions le premier rayon de 'otolithe des individus, qui renseigne
sur la croissance jusqu’au premier hiver. On peut alors comparer la croissance jusqu’au
premier hiver des individus de la cohorte 1999, échantillonnés en 2000 et 2001 par exemple.
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Si la croissance est la méme, on considere que les longueurs a l’age de la cohorte nous
donnent le potentiel de croissance d'un individu de cette cohorte.

L’étude du premier rayon de l'otolithe a été réalisée par Petitgas and Grellier (2003) pour
les cohortes 1999 et 2000. Nous avons poursuivi I’étude pour les cohortes 2001 et 2002
et pondéré les données par les abondances estimées par acoustique. La distribution du
premier rayon de 1’otolithe montre généralement une forte variabilité inter-individuelle de
la croissance a I’age 0 (Fig. 1.8).

Les individus de la cohorte 1999 et 2001 péchés a I’age 2 ont eu une croissance plus faible
a l’age 0 que les individus échantillonnés a I'age 1 (Fig. 1.8). Il est donc difficile d’établir
le potentiel de croissance d’un individu moyen a partir de ces données : soit on surestime
la croissance a 1’age 1, soit on sous-estime la longueur a 1’age 2 et 3.

La Fig. 1.9a donne les longueurs moyennes des individus de la cohorte 1999 a I’age 1, 2
et 3. Les longueurs rétrocalculées a partir de la relation rayon de 1'otolithe - longueur
du poisson sont également données. Pour cela nous avons utilisé le modele de rétrocalcul
de Francis (1990) : £; = (a + bLo;)/(a + bLot) Ly, avec L; la longueur rétrocalculée au
1" janvier de 'age i, £; (mm) la longueur totale a la capture, Lo; (mm) la longueur de
I'otolithe a la capture, Lp; le rayon de I'otolithe qui marque le début de I'age i et a et b les
coefficients de la régression linéaire entre Lo et Ly chez les adultes (£; = 93.8L¢; - 3.8,
n= 4007, r?> = 0.78). Ce modele tient compte des différences de taux de croissance des
individus. On obtient que les individus péchés a I’age 1 sont en moyenne plus grands au
premier hiver que les individus péchés a I’age 2 et 3 en 1999 (Fig. 1.9a). Si 'on considere la
longueur a I’age au printemps de cette cohorte, on surestime la croissance qu'un individu
peut réaliser jusqu’a 1’age 1. Ce n’est pas le cas de la cohorte 2000 (Fig. 1.9b).

Deux phénomenes peuvent expliquer ces observations : i) les individus les plus grands de
cette cohorte peuvent avoir disparu de la population a ’age 2 et 3 (péche sélective en taille
par exemple) et/ou i) les individus les plus petits de la cohorte ne sont peut-étre pas
accessibles a I'age 1 lors de la campagne de printemps; s’ils sont situés trop proche de la
cote, le navire océanographique Thalassa a bord duquel les campagnes de printemps sont
menées ne permet pas d’échantillonner ces individus. Nous considérons que le probleme se
pose moins pour les cohortes 2000 et 2002 car la distribution de la taille du premier rayon
de l'otolithe semble rester homogene avec ’age. Ces cohortes semblent ainsi intéressantes
pour étudier la croissance a 1’échelle individuelle. Nous avons considéré que la croissance
de la cohorte 2000 était la plus appropriée (voir Chap. 2 et 3).

1.1.2.3 Reconstruction a partir de la croissance dans ’otolithe

Nous avons évoqué, dans la partie qui précede, la difficulté d’établir le potentiel de crois-
sance d’un individu a partir des longueurs moyennes a 1’age observées dans la population
a chaque printemps. Il est également possible de travailler sur la croissance a 1’échelle
de l'individu a partir des données otolithes. Nous disposons en effet des trajectoires de
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croissance de l'otolithe a 1’échelle de I'année chez les adultes et par périodes de 5 jours
chez les larves et juvéniles.

On dispose en outre d’informations a 1’échelle de la saison pour les adultes. En effet, lors
des campagnes de printemps, le bord de l'otolithe est caractérisé. Il peut étre opaque,
et indique que l'individu est en croissance au moment de la capture, ou translucide, et
indique ainsi que 'individu n’a pas repris sa croissance au moment de la capture (Petitgas
and Grellier, 2003). Pour les campagnes 2000 a 2002, les données indiquent que 1’ensemble
des individus d’age 1 a repris la croissance au printemps tandis que les individus d’age
2+ n’ont pas repris leur croissance (Petitgas and Grellier, 2003). Ce schéma est confirmé
pour les années récentes. L’information que l'on peut extraire de ces données pour la
croissance est intéressante, en particulier pour les juvéniles, pour lesquels on dispose de
nombreux points dans le temps. Cette information repose sur notre capacité a faire le lien
entre croissance de l'individu et croissance de l'otolithe. De nombreuses études ont été
réalisées pour établir ce lien (voir la revue de Campana (1990)). Ces méthodes tiennent
compte du taux de croissance de 'individu pour reconstruire la trajectoire de croissance
de l'individu; a taille identique, un individu ayant une croissance rapide aura en effet
un otolithe plus petit par rapport a un individu ayant eu une croissance plus lente (e.g.
Campana, 1990; Francis, 1990).

Dans notre étude, nous avons cherché a savoir si ces méthodes pouvaient s’appliquer a la
croissance de I'otolithe d’anchois pendant ’ensemble de son cycle de vie. Des données de
juvéniles collectées en été par les professionnels en 2003, 2004 et 2005 sont utilisées pour
établir la relation entre rayon de l’otolithe et longueur du poisson.

Nous l'avons vu dans la partie précédente, une relation linéaire entre la longueur du
poisson et le rayon de 'otolithe peut étre utilisée pour les adultes. Pour les juvéniles, il
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s’agirait de rétrocalculer la longueur de I'individu tous les 5 jours, jusqu’a 'ouverture de la
bouche, qui est une marque caractéristique dans 'otolithe (Allain et al., 2003). Les données
montrent que la relation entre le rayon de 'otolithe et la longueur du poisson évolue au
cours de l'ontogénese et ne peut étre estimée par une relation linéaire sur I’ensemble du
cycle de vie (Fig. 1.10). En outre, on observe une différence importante de la longueur du
poisson pour un rayon d’otolithe de 0.5mm en 1999 et 2003. Comprendre ces différences
est la raison qui nous a amené a développer un modele de formation de I'otolithe couplé
au modele bioénergétique de croissance de I'individu.
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Il s’agissait dans cette partie d’identifier les données nous permettant de reconstruire
la croissance d'un individu et d’évaluer dans quelle mesure nous pouvons quantifier la
variabilité de cette croissance en fonction des années et des individus. Pour étudier I'effet
de ’environnement sur la croissance et la reproduction des individus, il nous faut a présent
déterminer une approche de modélisation permettent de faire le lien entre I’environnement
et le poisson. Cette approche doit nous permettre de déterminer non seulement l'impact
de la variabilité environnementale mais également les processus par lesquels elle agit.

1.2 Choix d’une approche de modélisation

1.2.1 Modeles couplés environnement - poisson existants

Le couplage de modeles physiques et de modeles de bas niveaux trophiques pour la
modélisation de populations de poissons incluant la phase adulte est beaucoup moins
courant que les modeles restreints a la phase larvaire. La modélisation bio-physique de
la phase larvaire repose généralement sur la modélisation soit de la physique seule soit
d’un modele biogéochimique (NPZ : nutriment - phytoplancton - zooplancton) couplé a
un modele hydrodynamique. Les ceufs et larves sont alors soumis aux processus advectifs.
La prise en compte de la physique pour la phase adulte ne peut se faire de la méme fagon.
Les adultes peuvent en effet se déplacer indépendamment de la masse d’eau (Fiksen et al.,
1995).

On trouve dans la littérature deux grandes catégories de modeles bio-physiques qui
incluent les phases juvénile et adulte. Les processus bioénergétiques ne sont pas
nécessairement pris en compte et dans ce cas, une fonction de croissance de von Ber-
talanffy est généralement utilisée (e.g. Shin and Cury, 2004). La premiere catégorie de
modeles relie les processus-clés que sont la croissance, la mortalité, la reproduction ou le
mouvement a la physique ou a des variables qui dépendent fortement de la physique (te-
neur en oxygene, biomasse de phytoplancton par ex.; Ault et al., 1999; Karim et al., 2003;
Megrey et al., 2007). La seconde catégorie de modeles s’intéresse aux effets a long terme
des conditions climatiques ou de I'exploitation par la péche et requiere la modélisation de
I'ensemble du cycle de vie (Lehodey et al., 2003; Fulton et al., 2004b, a; Shin and Cury,
2004; Shin et al., 2004; Rose et al., 2007). Larves et adultes sont représentés par le méme
modele. Dans ces modeles, le recrutement est donné par une relation stock - recrutement.

La spatialisation de la phase adulte dépend de la prise en compte ou non du mouvement
et du comportement des individus. Nous évoquons ici deux types d’approches qui sont
développées lorsque le mouvement des individus est pris en compte. Ces deux approches
reposent sur la capacité supposée des individus a détecter les conditions dans les mailles
adjacentes de la maille ou ils se trouvent et a effectuer un choix de déplacement en
fonction de ces conditions. Railsback and Duffy (1999) considérent par exemple que les
individus se déplacent vers les cellules qui maximisent leur fitness. Cette fitness est mesurée
en fonction de la taille qu’atteindraient les individus a une date donnée dans le futur,
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si les conditions dans cette cellule restaient constantes. A l'inverse, Humston and Ault
(2004) considerent que la connaissance des conditions dans les cellules adjacentes n’est
pas nécessaire a la modélisation du mouvement d’'un poisson. Dans ce cas, les individus
évaluent les conditions de la cellule ou ils se trouvent par rapport a une condition optimale
et réalisent leur mouvement en fonction de cette évaluation. Le mouvement contient alors
une part aléatoire et une part d’inertie (minimisation de I'angle et de la distance de
déplacement).

Différentes études considerent également une spatialisation de la phase adulte sans que le
mouvement soit explicitement modélisé. Heath et al. (1997) ne prennent en compte que la
résultante du mouvement, i.e. la distribution spatiale et temporelle des individus, obtenue
a partir d’observations. Enfin Luo et al. (2001) modélisent le potentiel de croissance si les
individus étaient distribués dans I’ensemble des mailles du modele.

La modélisation du mouvement dépend de notre capacité a représenter ’environnement
de la population. La distribution spatiale et temporelle de la population résulte du mou-
vement des individus. Nous nous sommes alors posés la question suivante : la distribution
spatiale et temporelle de la population d’anchois peut-elle étre expliquée par la distri-
bution spatiale d’une variable nourriture donnée par le modele d’environnement ? Une
étape d’évaluation des outils qui étaient a notre disposition pour la représentation de
I’environnement de 1’anchois du golfe de Gascogne est alors réalisée.

1.2.2 Modele d’environnement du golfe de (Gascogne

La principale période de ponte de la population d’anchois du golfe de Gascogne (mai-
juillet) a lieu lorsque les changements environnementaux sont les plus importants : baisse
des débits des fleuves, augmentation du flux solaire et de la durée du jour et changements
du régime des vents dominants (Koutsikopoulos and Le Cann, 1996). La nature et le
nombre de ces processus physiques rendent difficile ’étude des interactions physique-
biologie et en particulier la compréhension des déterminismes environnementaux de la
ponte. La Fig. 1.11 présente les principales structures hydrologiques du golfe de Gascogne
en fonction de la saison.

La production primaire dans le golfe de Gascogne présente certaines particularités en
comparaison d’autres zones tempérées. La stratification d’origine haline en fin d’hiver
initie les blooms phytoplanctoniques (Labry et al., 2001). Une grande partie du plateau
continental est influencée par des eaux dessalées stratifiées verticalement des la fin de
I'hiver (Lazure and Jégou, 1998). La stabilité de la colonne d’eau est alors suffisante pour
I'induction du bloom. Ces blooms hivernaux semblent étre a l'origine de ’épuisement
précoce du phosphore dans le milieu (Labry et al., 2001).
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1 Winter

F1G. 1.11: Principales structures hydrologiques du golfe de Gascogne : (1) courant chaud en
hiver, (2) swoddies, (3) panaches des fleuves, (4) bourrelet froid, (5) upwelling, (6) eaux chaudes
de la baie, (7) fronts au niveau du talus, (8) fronts de marée, (9) masse d’eau chaude (Koutsi-
kopoulos and Le Cann, 1996).

1.2.2.1 Modéele hydrodynamique MARS3D

Le modele de circulation MARS3D a été développé par Lazure and Salomon (1991) pour
la modélisation de I’hydrodynamique cotiere. Dans le golfe de Gascogne, ce modele a
d’abord été appliqué aux estuaires de la Loire et de la Gironde (Lazure and Salomon,
1991) puis étendu aux panaches de ces fleuves (Lazure and Jégou, 1998). Dans les travaux
de S.Loyer (2001) et de M. Huret (2005b), le modele est étendu au plateau continental
pour la modélisation de la production primaire. Planque et al. (2004, 2006) utilisent les
sorties du modele appliqué au plateau continental pour identifier certaines structures a
mésoéchelle (entre 10 et 100 km) caractéristiques et définir les conditions hydrologiques
des habitats potentiels de ponte de ’anchois du golfe de Gascogne (Planque et al., 2007).
Enfin, le modele étendu a ’ensemble du golfe de Gascogne est utilisé pour la modélisation
des dérives larvaires d’anchois (Allain et al., 2003).

Le modele prédit les courants, la température et la salinité en fonction des forcages sui-
vants : les marées, les vents, le flux de chaleur a la surface de la mer et les apports en
eau douce. La résolution horizontale est de 5 km. Il y a 11 niveaux sigma sur la verticale,
d’une épaisseur plus faible pour les couches de surface et de fond. Le pas de temps du
modele est adaptatif et est de I'ordre de 1000 s (1/4 h). Nous considérons dans ce travail
le modele appliqué au plateau continental du golfe de Gascogne qui est utilisé pour la
modélisation de la production primaire (Loyer, 2001; Huret, 2005b). Il s’étend de la cote
francaise jusqu’a l’isobathe des 200 m a l'ouest, excepté pour le sud de la zone ou la
bathymétrie peut atteindre 2500 m, et de la cote espagnole jusqu’a I’entrée de la Manche
(49.5°N; Fig1.12). Les conditions aux limites et les variables forgantes du modele sont
détaillées dans la these de M. Huret (2005b).
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F1a. 1.12: Contours du modele hydrodynamique MARS3D appliqué au plateau continental du
golfe de Gascogne

1.2.2.2 Modele de production primaire

Pour I’évaluation du modele d’environnement (Pecquerie et al., 2004, voir Annexe
C), nous avons utilisé la version du modele de production primaire de la these de
M. Huret (2005b)(version 1), qui est une version simplifiéee du modele de S.Loyer
(2001). Nous avons ensuite utilisé le modele S.Loyer (2001) mis a jour par M. Huret
(2005a, version 2; Fig.1.13). Il est a noter que le modele biogéochimique est actuel-
lement en phase opérationnelle. Une présentation quotidienne des prévisions a 2 jours
de la production phytoplanctonique sur le plateau du golfe de Gascogne est disponible
a l'adresse : http://www.previmer.org/previsions/production_primaire/modele_
eco_mars3d_gascogne.

Le modele de production primaire est un modele biogéochimique de type NPZD : nutri-
ments, phytoplancton, zooplancton et détritus. Le modele est couplé au modele MARS3D
et a un modele sédimentaire ; les processus d’érosion, de diffusion et de sédimentation sont
pris en compte (Fig. 1.13).

Dans la version 1, deux classes de phytoplancton, diatomées et dinoflagellés et une classe
de zooplancton herbivore sont modélisées. Trois éléments limitent la production primaire,
I’azote, le phosphore et la silice. Les différentes formes de ces éléments sont données dans
la Fig. 1.13. Les matieres en suspension sont considérées dans le modele et associées aux
processus d’érosion et de déposition. Les données SeaWiFS! corrigent régulierement les
valeurs de la matiere en suspension dans le modele pour une meilleure atténuation de la
lumiere (Huret, 2005b). La matiére organique détritique est minéralisée dans la colonne
d’eau et dans les sédiments. Les variables forcantes du modele sont décrites dans la these

de M. Huret (2005b).

1Sea-viewing Wide Field-of-view Sensor
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Dans la version 2, trois classes de phytoplancton, diatomées, dinoflagellés et pico-
nanophytoplancton sont modélisées ainsi que deux classes de zooplancton : méso- et mi-
crozooplancton. Cette version du modele est plus adaptée au caractere oligotrophique de
la zone du plateau continental du golfe de Gascogne en comparaison de la zone Manche
par exemple (Loyer, 2001). Les parametres du modele sont donnés dans Huret (2005a).
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Fi1G. 1.13: Schéma du modele de production planctonique (version 2) (d’apreés Loyer (2001) et
Huret (2005a))

1.2.3 Choix du forgage

Pour déterminer le type de couplage a réaliser pour étudier le schéma de reproduction de
la population d’anchois, nous avons évalué si la distribution des ressources de 1’anchois
donnée par le modele d’environnement pouvait expliquer la distribution de la popula-
tion d’anchois du golfe de Gascogne. La modélisation du mouvement suppose en effet
la définition d’indices ou de variables qui décrivent la qualité de I'environnement d’un
individu (voir partie 1.2.1).

Nous considérons que les captures des chalutiers pélagiques frangais nous fournissent une
indication de la zone ou se trouve la population en fonction du mois de 'année (Fig1.4).
La distribution de la population au printemps pendant les campagnes PEL. de I'Ifremer
et la distribution des captures en été-automne indiquent un déplacement d’une partie de
la population a la fin de 1’été. Nous nous sommes donc intéressés aux sorties de modele a
cette période.

Les variables zooplancton du modele (version 1 et 2) sont des variables de fermeture du
modele. Elles sont prises en compte principalement pour controler la biomasse de phyto-
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plancton par un terme de prédation. Ce compartiment est en outre tres difficile a valider
étant donné la couverture spatio-temporelle nécessaire pour effectuer cette validation et
est considéré comme la principale faiblesse des modeles biogéochimiques (Arhonditsis and
Brett, 2004). Nous avons donc choisi de ne pas considérer cette variable pour la variable
nourriture du modele bioénergétique.

La production primaire peut étre considérée comme un proxy des ressources des petits
pélagiques (Ware and Thomson, 2005). Nous avons cherché a évaluer la production pri-
maire dans le nord du golfe de Gascogne pour expliquer le déplacement d’une partie de
la population a la fin de I'été dans cette zone. Les sorties du modele (version 1) sont
comparées aux données satellites SeaWiF'S traitées au département DYNECO (Ifremer
Brest). La comparaison montre que la biomasse de chlorophylle-a dans le nord est plus
faible dans le modele par rapport aux données satellites (Pecquerie et al., 2004).

De plus, le domaine spatial du modele d’environnement ne recouvre pas completement
la zone dans laquelle 'ensemble du cycle de vie de I'anchois se réalise. Les juvéniles se
trouvent en partie en dehors du plateau continental (Allain et al., 2003). Une partie de
la population, les individus les plus grands, se trouve également située aux accores du
plateau continental pendant la saison de reproduction. Or les processus hydrodynamiques
aux accores (ondes internes) ne sont pas pris en compte dans le modele hydrodynamique
appliqué au plateau continental (Huret, 2005b) ; la production primaire de la zone n’est
donc pas modélisée.

Pour ces raisons, nous n’avons pas souhaité développer un modele de population spatialisé.
L’objectif de notre travail est bien de travailler sur le formalisme de la croissance, du
développement et de la reproduction. Ce modele pourra par la suite étre utilisé dans
un modele de population spatialisé. Nous nous sommes ensuite intéressés aux différents
modeles bioénergétiques nous permettant d’étudier 1'effet environnemental sur la ponte
des individus et la survie des larves qui en sont issues.

1.2.4 Choix du modele bioénergétique
1.2.4.1 Modélisation bioénergétique en halieutique

Un modele bioénergétique établit un bilan de masse et d’énergie entre la nourriture
consommée par un poisson d'une part et les différentes fonctions qu’il réalise (croissance,
reproduction), I’énergie qu’il dépense sous forme de chaleur et les produits qu'’il génere
d’autre part (Brandt and Hartman, 1993). Il nous a semblé intéressant de mentionner
en premier lieu ’équation différentielle du modele de von Bertalanffy qui repose sur des
hypotheses physiologiques pour expliquer la croissance observée d’un poisson. Trois types
de modeles peuvent ensuite étre distingués : i) les modeles qui sont désignés comme sta-
tiques par opposition aux modeles dynamiques que sont ) les modeles de production
nette et i) les modeles DEB. Des comparaisons de ces modeles avec la théorie DEB
sont présentées par Kooijman (2000, p.365) et van der Meer (2006).



1.2 Choix d’une approche de modélisation 29

Modele de von Bertalanffy Le modele de von Bertalanffy (von Bertalanffy,
1938, 1957) est le premier modele physiologique de croissance d’un poisson dont nous
avons connaissance. Il repose sur une équation différentielle qui décrit 'augmentation du
poids comme une différence entre deux processus : ’anabolisme (processus de synthese)
et le catabolisme (processus de dégradation). Ces processus sont liés au poids par des
relations allométriques :

% = aWb — W (1.1)
avec W le poids de I'individu, aW? le terme associé a I’anabolisme et cWW¢ le terme associé
au catabolisme. Par hypothese, le poids est lié a la longueur du poisson par la relation
W = ¢qL?, la valeur 2/3 est donnée au coefficient b et la valeur 1 au coefficient d. von
Bertalanffy (1957) a considéré que les processus anaboliques étaient reliés a la respiration,
elleeméme dépendante d’une surface proportionnelle a la surface de I'individu (L?). Les
processus cataboliques sont associés au poids total de 'individu. L’intégration de 'Eq. 1.1
donne I'équation de croissance de von Bertalanffy £(a) = L (1 — e #(47%)) largement
utilisée pour décrire la croissance des poissons (e.g. Beverton and Holt, 1959; Pauly, 1980;
Charnov, 1993), avec k le coefficient de croissance de von Bertalanffy (k = ¢/3), L, la
longueur asymptotique, a ’age de I'individu et ag I’age auquel la longueur est nulle.

Ce modele ne considere pas les variations du milieu (température, nourriture). En outre,
ce modele differe des modeles bioénergétiques plus récents qui associent la respiration
au métabolisme de maintenance. L’application tres large de ce modele pour décrire la
croissance des poissons en particulier mais également de nombreux organismes vivants
(Kooijman, 2000) est cependant remarquable.

Modeles statiques La croissance en poids est déterminée a partir d’un bilan d’énergie
(ou de masse) entre la consommation C' d’'une part et la reproduction G, l'excrétion FE,
I’énergie contenue dans les féces et la respiration R d’autre part :

%:C—(G+E+F+R) (1.2)

La consommation spécifique et la respiration (en J-g7'-j=!) sont modélisées par des rela-
tions allométriques du poids de l'individu et de la température de ’eau. La respiration
comprend généralement les couts énergétiques liés au processus d’ingestion (action dy-
namique spécifique ou SDA; e.g. Fiksen et al., 1995). L’énergie contenue dans les féces,
I'excrétion (et parfois la SDA) sont souvent modélisées comme un pourcentage de I'énergie
consommée (Madon et al., 2001). Chaque espece possede des parametres physiologiques
propres, qui sont déterminés expérimentalement ou empruntés a des especes proches a
partir de la littérature (Hansen et al., 1993).

Modeéles de production nette Les modeles dits de production nette (Lika and Nisbet,
2000) ou d’allocation d’énergie (van Winckle et al., 1997; Lambert et al., 2003) considerent
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que les cotlits énergétiques associés au métabolisme de maintenance sont prélevés en pre-
mier lieu de I’énergie assimilée, puis ’énergie restante est utilisée pour différentes fonc-
tions : mise en réserve, croissance et reproduction (Fig.1.14). Ces processus sont des
fonctions allométriques du poids de I'individu.

NTY AN ENVIRONMENT
}_]E)%?)D_\:B \‘i]j?[;\l.g:‘n <:| ‘ (temperarure, salinity, dissolved oxygen etc...)

FOOD INTAKE //

/ METABOLISM
@ EGG PRODUCTION
NET ENERGY |:> <:> STORAGE
\ \3

F1c. 1.14: Représentation schématique des reégles d’allocation de I'énergie en fonction de

différents facteurs internes et environnementaux dans un modele de production nette (Lambert
et al., 2003)

Les regles d’allocation de 1’énergie peuvent varier et dépendre en particulier de différents
forgages extérieurs comme la pression de péche ou la disponibilité en nourriture (Jorgensen
and Fiksen, 2006). Ce modele est basé sur le concept de stratégie optimale de I’allocation
d’énergie (Clark and Mangel, 2000).

Modeles DEB  En terme de regle d’allocation de 1’énergie, un modele DEB considere
que l'énergie assimilée integre en premier lieu un compartiment réserve. De ce compar-
timent réserve, ’énergie est mobilisée pour les différentes fonctions d’un individu. Une
part fixe de I’énergie est allouée a la croissance et la maintenance, avec priorité pour la
maintenance. L’autre part est allouée au développement (puis a la reproduction au stade
adulte) et a la maintenance de la maturité (Fig. 1.15).

1.2.4.2 Contraintes et attentes de modélisation liées au sujet d’étude

Plusieurs éléments nous ont amené a développer notre modele dans le cadre de la théorie
DEB. Dans ce travail, nous disposons de données sur la croissance et d’informations sur la
reproduction de la population étudiée. Nous ne disposons pas de données physiologiques,
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et en particulier, sur 'ingestion et la respiration d'un individu en milieu controlé. Les
processus considérés dans les modeles bioénergétiques statiques et de production nette
requierent cependant cette relation entre taux de respiration et poids de I'individu ; cette
information n’est pas indispensable a la construction d’un modele DEB.

Les modeles bioénergétiques généralement utilisés reposent sur des relations allométriques
du poids du type R = aW?’, avec R le taux de respiration par exemple, W le poids de
I'individu et a et 3 deux constantes. Dans le cas ou la constante 3 est égale a 1, il est
possible de donner une dimension a la constante o (quantité d’oxygene par unité de poids
et unité de temps, par exemple). Cependant, la constante 3 est généralement différente de
1. Il est donc difficile de donner une dimension a la constante « et ainsi, une interprétation
physiologique, bien que la respiration soit bien décrite par cette relation allométrique. La
théorie DEB ne fait donc pas usage de ces relations empiriques pour la modélisation des
processus.

En outre, les modeles de production nette ne considerent pas que les processus de synthese
pour la croissance sont associées a la respiration puisque cette énergie est otée du bilan en
amont du processus de croissance. Or les réactions biochimiques en jeu pour la synthese de
protéines sont les mémes, que ces protéines soient associées aux processus de maintenance
ou de croissance. Ces réactions nécessitent de 'oxygene. Pour cette raison, la respiration
n’est pas considérée comme une variable explicative dans le bilan énergétique dynamique
de la théorie DEB.

Notre objectif est d’étudier la fonction de reproduction. Cette fonction est étudiée par le
biais des modeles de production nette (van Winckle et al., 1997; Lambert et al., 2003).
La paramétrisation des regles d’allocation de 'énergie nécessite une connaissance de la
stratégie des individus en fonction de l’environnement rencontré or c’est bien ce que
nous cherchons a explorer par le biais de la modélisation. Limiter le nombre de regles
nous semble une démarche intéressante pour identifier les processus en jeu. La théorie
DEB constitue un cadre général qui nous permet d’étudier de maniere déterministe le
lien environnement-poisson tout en apportant un éclairage nouveau sur de nombreux
processus physiologiques (e.g. croissance, métamorphose, reproduction). Nous détaillons
la description de cette théorie dans la partie suivante.

1.3 Construction de ’outil

Dans ce travail, nous développons un outil basé sur la théorie DEB nous permettant
d’étudier l'effet de ’environnement sur la croissance, le développement et la reproduction
d’un individu en fonction des conditions environnementales qu’il rencontre ainsi que sa
capacité de survie face au manque de ressources.
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1.3.1 Description de la théorie DEB

La théorie DEB est basée sur un ensemble d’hypotheses dont la formulation
mathématique permet de décrire et de quantifier, au cours du cycle de vie d’un individu,
les flux entrants et sortants de matiere et d’énergie, en respectant les lois fondamentales
de la thermodynamique (Kooijman, 2000). L'un des objectifs principaux de la théorie est
d’identifier les processus physiologiques communs aux organismes vivants pour permettre
leur comparaison et ainsi comprendre les différentes adaptations qui ont eu lieu au cours
de 'Evolution. Une description complete de la théorie est donnée par Kooijman (2000).
Les différents éléments de cette partie en sont issus.

Cette théorie a été appliquée a de nombreux organismes : micro-organismes (Tolla, 2006),
insectes (Péry et al., 2002), copépodes (Kuijper et al., 2004), bivalves (van Haren and
Kooijman, 1993; Bacher and Gangnery, 2006; Pouvreau et al., 2006; van der Veer et al.,
2006) et poissons plats (van der Veer et al., 2001, 2003). Elle a été récemment appliquée
pour la modélisation d’un écosysteme pélagique (Maury et al., In press).

Dans le cadre de ce travail, nous appliquons la théorie DEB a la modélisation du cycle
de vie d'un poisson. La théorie DEB propose un modele de croissance basé sur des regles
de prise de nourriture et d’utilisation de ’énergie assimilée en fonction des conditions de
nourriture et de température vécues par un individu. Les processus clés de la théorie DEB
sont l'ingestion, la digestion, la mise en réserve de I’énergie assimilée, la maintenance, la
croissance, le développement et la reproduction. Trois stades de vie sont distingués : i)
I'embryon, qui ne se nourrit ni ne se reproduit, ) le juvénile, qui se nourrit mais ne se
reproduit pas et 4ii) 'adulte qui se nourrit et se reproduit. Les transitions entre deux
stades sont des évenements ponctuels.

1.3.1.1 Définition des variables

Un individu est représenté par quatre entités (variables d’état) : la structure, la réserve, la
maturité et le compartiment reproduction (Fig.1.15a). La réserve désigne I'ensemble des
constituants de I'organisme disponibles pour un usage métabolique. Ce terme ne désigne
pas une quantité de matiere stockée pour une utilisation future. La structure désigne
I’ensemble des constituants de l'organisme qui sont nécessaires au fonctionnement de
I'organisme et nécessitent un entretien (dégradation- synthese des protéines par exemple).
La théorie DEB suppose qu’il n’y a pas de maintenance associée a la réserve. Aux stades
embryon et juvénile, la structure et la réserve participent au poids de I'individu tandis que
la maturité correspond a une énergie dissipée. Elle a le statut d’information et correspond
a l'énergie investie par I'individu pour se complexifier jusqu’a acquérir la capacité de se
reproduire au stade adulte. Le systeme immunitaire et le systeme hormonal par exemple
sont des éléments que l'individu acquiert au cours de son développement ; la maturité
ne concerne pas seulement le systeme reproducteur. Au stade adulte, I'individu stocke
ensuite de ’énergie dans le compartiment reproduction (Fig.1.15b). Ce compartiment
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reproduction contribue également au poids de I'individu et a la méme composition que la
réserve.

La structure et la réserve obéissent a certaines regles. Leur composition est constante :
il s’agit de 'hypothese d’homéostasie forte. La composition totale de 'individu peut va-
rier en fonction des conditions environnementales rencontrées mais lorsque les conditions
sont constantes, le ratio réserve sur structure reste constant; il s’agit de I'hypothese
d’homéostasie faible. Ce ratio définit la densité de réserve de l'individu, qui est une no-
tion importante de la théorie. Elle intervient dans les étapes qui ont permis de définir la
dynamique de la réserve (voir les équations de I’Annexe 3.1).

1.3.1.2 Dynamique

En terme de dynamique, 'individu ingere puis assimile une énergie qui integre la réserve.
Cette énergie dépend des conditions de nourriture du milieu et de la surface d’assimi-
lation de l'individu. Une partie de I’énergie contenue dans la réserve est mobilisée. Une
part fixe (k) de cette énergie est allouée a la maintenance somatique et a la croissance,
avec priorité pour la maintenance somatique. L’autre part (1 — k) est allouée vers la ma-
turité et la maintenance de cette maturité aux stades embryon et juvénile (Fig.1.15a).
La transition entre deux stades intervient lorsque la variable maturité atteint la valeur
seuil caractéristique de la naissance et de la puberté. Ala puberté, la maturité atteint
son stade le plus élevé, et I’énergie qui était investie pour se complexifier est alors stockée
en vue de la premiere reproduction. L’individu continue d’allouer cependant de 1’énergie
pour maintenir son niveau de complexité (Fig. 1.15b). Les regles d’utilisation du compar-
timent reproduction sont spécifiques de chaque espece. La conversion du compartiment
reproduction en ceufs a une certaine efficacité xg.

Dans la version standard du modele DEB décrite par Kooijman (2000), la maturité
n’est pas considérée de maniere explicite. L’hypothese est que ce seuil d’énergie investie
dans la maturité est atteint pour une longueur donnée. Il n’est donc pas nécessaire de
modéliser 1'allocation d’énergie vers la maturité; l'individu change de stade pour une
longueur donnée a la naissance et a la puberté.

Les surfaces et les volumes jouent un role fondamental dans la théorie. Le cas le plus simple
pour illustrer cette idée est celui d’un organisme unicellulaire. La théorie DEB suppose
que l'assimilation d’énergie dépend de la surface de la cellule tandis que les processus de
maintenance dépendront de son volume. La longueur n’est pas une variable explicative de
ces processus. La longueur permet cependant d’évaluer le volume structurel d'un individu
lorsque la croissance de cet individu est isomorphe, c’est a dire que la relation entre
surface (ou volume) et longueur de I'individu reste constante au cours de la croissance.
Dans ce cas, il n’est pas nécessaire de connaitre la surface qui intervient dans le processus
d’assimilation puisque cette surface représente une part constante de la surface totale de
I'individu. Il s’agit cependant de vérifier que la longueur considérée n’est pas fonction des
réserves de l'individu (réserve et compartiment reproduction). Chez un poisson comme
I’anchois, la longueur totale de 'individu n’est pas fonction des réserves.
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F1G. 1.15: Flux d’énergie a travers un individu (a) aux stades embryon et juvénile et (b) au
stade adulte

Les parametres associés aux différents flux sont constants tout au long du cycle de 'indi-
vidu dans la version standard du modele DEB.

La physiologie d'un individu dépend de sa température corporelle. Nous travaillons sur un
organisme ectotherme. A Déchelle de temps considérée, nous supposons que la température
corporelle est celle de la température de la masse d’eau dans laquelle se trouve le poisson.
Dans le modele DEB standard, la loi d’Arrhenius s’applique a I’ensemble des flux (voir
équations de I’Annexe 3.1).

1.3.1.3 Propriétés

Effet environnemental sur les parametres de von Bertalanffy En conditions
constantes de nourriture et de température, la croissance d’un individu modélisée par
un modele DEB standard suit une courbe de von Bertalanffy (Kooijman, 1988, 2000).
La théorie DEB fournit donc une interprétation physiologique des parametres de von
Bertalanffy et en particulier une interprétation physiologique du lien entre le coefficient
de croissance de von Bertalanffy & et la longueur asymptotique L, pour une espece donnée
mais également entre especes proches, sur la base des relations de standardisation par la
taille (voir Annexe C). Depuis les travaux de Beverton and Holt (1959), la corrélation entre
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k et L., pour des especes proches est largement décrite dans la littérature (Charnov, 1993;
Pauly, 1980). On se place donc dans un contexte qui est cohérent avec les observations
générales sur la croissance des poissons.

1.3.1.4 Flux de matiére

La théorie DEB définit la notion de 'produit’ comme toute matiere qui n’est pas variable
d’état du modele mais qui entre dans le bilan des flux de matiere. L’oxygene respiré,
la quantité de féces mais également le tronc des arbres, les tests siliceux des diatomées
ou encore les poils des mammiferes sont des exemples de produits (Kooijman, 2000). La
théorie DEB suppose que la formation d’un produit est une somme pondérée des trois
flux caractéristiques de la théorie : I'assimilation (conversion de la nourriture en réserve),
la dissipation (maintenance, développement et couts de conversion pour les ceufs chez
les adultes) et la croissance (conversion de la réserve en structure). Les coefficients de
pondération de ces flux sont spécifiques d’un produit. Pour les féces par exemple, seule la
contribution associée au flux d’assimilation est a considérer. Les flux de matiere associés
a la formation de I'otolithe peuvent donc étre modélisés.

1.3.2 Construction des variables forcantes du modele
bioénergétique

Le modele DEB standard considere deux variables d’environnement, la température et
la densité de nourriture. Il s’agit de construire ces deux fonctions avec un pas de temps
journalier, adapté au schéma de reproduction de l'anchois (ponte tous les 4 jours en
moyenne). Les variables forgantes sont dans un premier temps construites pour la calibra-
tion du modele individu. On construit un cycle annuel moyen qui reproduit les variations
saisonnieres données par le modele d’environnement. La variabilité inter-annuelle et spa-
tiale donnée par le modele d’environnement sera ensuite prise en compte.

La production primaire et la température données par le modele d’environnement sont
les variables considérées. La version 2 du modele corrige la faible production primaire
modélisée dans le nord du golfe de Gascogne (Huret, 2005a).

Le modele biogéochimique dont nous disposons couvre la période 1997 - 2003. Nous ne
prenons pas en compte les années 1997 et 1998 pour ne pas dépendre des conditions
initiales du modele. On s’intéresse donc a la période 1999-2003.

Température En fonction du stade de vie, la température considérée n’est pas la méme.
On considere la température de surface pour les larves et juvéniles et la température
moyenne de la colonne d’eau pour les adultes. La température de surface est en réalité la
température de la couche d’eau 0-20 m, dans laquelle les larves et juvéniles sont observés
durant les campagnes a la mer d’été et d’automne. L’épaisseur variable des couches sigma
du modele hydrodynamique en fonction de la bathymétrie est prise en compte pour le



36 1. Des observations a la construction d’un outil

calcul de la moyenne. Pour la température des adultes, on tient compte du fait que les
adultes migrent vers la surface la nuit pendant la période de reproduction et que la colonne
d’eau est stratifiée a cette période; la température de surface est plus élevée.

Nourriture On considere la production primaire donnée par les compartiment di-
atomées et dinoflagellés. La production primaire est intégrée sur la verticale (Fig.1.16b)

On dispose alors d’une valeur par jour dans chaque grille du modele pour les trois variables
d’environnement, température de surface, température moyenne et production primaire.
On effectue ensuite la moyenne de ces variables sur la zone Sud du golfe de Gascogne;
I’ensemble des mailles du modele situées au sud du parallele 46°N est pris en compte,
jusqu’a l'isobathe 200 m. On calibre alors notre modele anchois pour un individu qui
réaliserait son cycle dans le sud-est du golfe de Gascogne.

Pour la calibration du modele, on réalise enfin la moyenne de ces trois variables sur la
période 1999 - 2003. On dispose ainsi d'un cycle annuel moyen de variables forcantes, a
I’échelle de la journée (Fig.1.16a et b).
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Fi1G. 1.16: Conditions moyennes (a) de température et de température de surface(0-20 m)
et (b) de production primaire données par le modele d’environnement du plateau du golfe de
Gascogne (lignes pointillées : sorties du modele d’environnement et lignes continues : transformée
de Fourier).

La minimisation des temps de calcul pour la calibration du modele est importante. Dans
notre cas, le temps d’intégration numérique est fortement dépendant du temps de calcul
de la valeur de la température et de la nourriture a chaque pas de temps. On utilise
en effet les schémas d’intégration du logiciel Matlab, qui adaptent le pas de temps en
fonction des trajectoires des variables d’état. Il faut alors interpoler les valeurs journalieres
lorsque le pas de temps est inférieur (ou supérieur) a la journée. Pour éviter ce temps
de calcul lors de la calibration du modele, nous nous sommes donnés une expression
analytique des conditions de température et de nourriture en utilisant une transformée de
Fourier. La routine fnfourier du package DEBtool? est utilisée. Les fonctions utilisées
sont présentées dans la Fig. 1.16.

2http://www.bio.vu.nl/thb/deb/deblab/
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1.3.3 Synthese de ’approche choisie

Il s’agit de caractériser I’ensemble des phases du cycle de vie de I'anchois dans le cadre de
la théorie DEB. La physiologie du poisson est peu connue, nous avons donc travaillé sur
la représentation de cette physiologie. Pour cela, nous n’avons pas considéré le poisson
comme une variable du modele d’environnement. Nous évaluons ensuite la capacité du
modele a générer des saisons de ponte différentes en fonction des années et I'influence
sur le développement et la survie des larves. La Fig.1.17 synthétise cette approche de
modélisation.
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F1c. 1.17: Description de approche de modélisation de la croissance, du développement et de
la reproduction de I'anchois du golfe de Gascogne
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Résumé détaillé

La courbe de croissance de von Bertalanffy £(a) = Loo(1 — e #(@7%)) est I’équation la
plus utilisée pour décrire la croissance des poissons. Les parametres k et L., de cette
équation ne prennent pas en compte l'effet de I’environnement. Peu d’études se basent
sur une interprétation physiologique des parametres de cette équation pour expliquer les
différences de croissance d’une méme espece dans des environnements différents. La théorie
DEB donne une interprétation physiologique de ces parametres et prend en compte I'effet
de la température et des conditions de nourriture sur ces parametres (Fig.2.2). De plus,
dans le cadre de cette théorie, le coefficient de croissance de von Bertalanffy k et la
longueur asymptotique L., sont explicitement reliés’. Cette propriété de la théorie nous
a particulierement intéressé car la corrélation entre k et L., est largement décrite dans la
littérature. Nous nous sommes basés sur cette théorie pour évaluer les parametres de von
Bertalanffy qui décrivent le potentiel physiologique de croissance de ’anchois du golfe de
Gascogne dans son environnement.

Nous utilisons des données récemment acquises sur la croissance des juvéniles d’anchois
pour réviser la courbe de croissance d’un individu moyen. La période de croissance des
juvéniles a lieu en été sur une période de quelques mois. En comparaison, la croissance des
adultes integre les variations saisonnieres de l’environnement et la période hivernale en
particulier. Pour établir le potentiel physiologique d’un individu moyen, il faut donc corri-
ger l'effet de ces environnements contrastés sur la croissance. Pour cela, un modele DEB de
la croissance et de la reproduction de I’anchois du golfe de Gascogne est développé. Seule
la partie croissance est présentée dans ce chapitre; la partie reproduction du modele est
présentée dans le Chap. 3. Les parametres de ce modele sont ensuite utilisés pour évaluer
les parametres de von Bertalanffy dans des conditions moyennes de I’environnement. La
croissance des juvéniles est alors comparée pour deux années différentes, 1999 et 2003. La
courbe de croissance des juvéniles d’anchois du Sud Benguela (Afrique du sud) est donnée
dans la littérature. Nous la comparons a la courbe de croissance de I’anchois du golfe de
Gascogne sur la base des parametres de von Bertalanffy obtenus. L’environnement moyen
vécu par les juvéniles et les adultes du Sud Benguela est alors estimé.

Pour 'anchois du golfe de Gascogne, nous estimons k = 1.12 a™! et ag = 0.123 a & 13°C
et Lo, = 18.6 cm (Fig. 2.5). La croissance des juvéniles en 2003 est plus rapide qu’en 1999
(Fig.2.6). Nous expliquons cette différence par des conditions de température plus élevées
en 2003. Nous estimons également que les conditions de nourriture sont en moyenne plus
favorables en 2003 pour ces juvéniles. En comparaison, les juvéniles d’anchois du golfe
de Gascogne ont une croissance plus rapide que ceux du Sud Benguela. A Téchelle d’un
individu, nous estimons que les conditions de nourriture sont semblables pour la croissance
dans le Sud Benguela et dans le golfe de Gascogne en 1999 (Fig.2.7). Il s’agit bien de la
quantité de nourriture assimilée par un individu moyen, et non de la quantité de nourriture
disponible pour I’ensemble de la population. La comparaison entre ces deux zones montre

les notations k et ag sont employées plutot que les notations classiques K et to pour ne pas employer
la méme notation pour deux notions différentes dans les différents chapitres
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que les juvéniles d’anchois du Golfe de Gascogne ont une croissance plus rapide que ceux
du Sud Benguela. Il en est de méme pour les adultes qui semblent expérimenter des
conditions plus favorables dans le Golfe de Gascogne.

Les parametres de von Bertalanffy que nous obtenons donnent une longueur asymptotique
plus faible que les précédentes études réalisées sur les adultes de la population d’anchois
du golfe de Gascogne. Les croissances obtenues sont cependant comparables a ’age 1,
2 et 3. L’étude montre qu’il est possible de décrire la forte croissance des juvéniles en
prenant en compte les caractéristiques de leur environnement pendant cette période, et en
particulier un effet température (Fig.2.4). Nous soulignons I'importance d’une condition
initiale de la courbe de von Bertalanffy ayant une interprétation biologique comme la
longueur et ’age a la métamorphose pour réaliser des comparaisons de croissance sur la
base des parametres de von Bertalanffy. Nous suggérons également qu'une température de
référence soit associée aux parametres de von Bertalanffy afin de pouvoir comparer leur
valeur entre différentes populations ayant subi différentes conditions environnementales.
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Abstract Physiological effects of temperature and food on growth can be included in
von Bertalanffy parameters in the context of the Dynamic Energy Budget (DEB) theory.
When constant, different food and temperature levels lead to different von Bertalanfty
parameters, with an explicit inverse relationship between k and L.. In the present
study, we apply this general theory to estimate von Bertalanffy parameters for the Bay
of Biscay anchovy population, assuming that juveniles experience summer conditions
whereas adult growth results from conditions integrated over multiple seasons. Juvenile
data collected in autumn allow the revision of the anchovy growth curve. We found k =
1.12 a=!' and ap = 0.123 a at 13°C and Lo = 18.6 cm. On the basis of von Bertalanffy
parameters, we compare Bay of Biscay conditions to the Southern Benguela region, for
which juvenile data of the same species Engraulis encrasicolus are available. Compared
to the Southern Benguela anchovy, Bay of Biscay juveniles might experience warmer
temperature conditions which explains their faster growth, whereas Bay of Biscay adult
anchovy might experience better food conditions. To allow growth comparisons on the
basis of von Bertalanffy parameters, we emphasize here the need for a biological initial
condition, such as length and age at metamorphosis and we suggest that a reference
temperature should be associated with von Bertalanffy parameters.

Keywords Engraulis encrasicolus, Dynamic Energy Budget theory, maximum length, von
Bertalanffy ultimate length, von Bertalanffy growth coefficient, food effect, temperature
effect.
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2.1 Introduction

The von Bertalanffy (VB) growth equation is the most commonly used descriptor of in-
determinate growth (Charnov, 1993) and fish growth in particular (Chen et al., 1992).
Although this equation was established following physiological assumptions, environmen-
tal conditions were not taken into account. However, fish growth can occur in different
environments through ontogeny. Hence, we need to correct for environmental effect to
combine data and evaluate the von Bertalanffy parameters that describe the growth po-
tential of an average individual in a given environment.

Dynamic Energy Budget (DEB) theory provides a conceptual and quantitative framework
to both physiologically interpret von Bertalanffy parameters and reflect the physiologi-
cal effect of temperature and food on rates and energy supply respectively (Kooijman,
1988, 2000). DEB theory states that in constant environmental conditions, von Berta-
lanffy parameters can be expressed as a combination of some physiological parameters.
These parameters are constant all along the life of an individual if temperature is constant.
In the context of DEB theory, if the intra-specific variation of parameter values is small,
different von Bertalanffy parameters between juveniles and adults or among populations
of the same species can thus be explained by contrasted environments in terms of average
food and/or temperature levels.

In the present work, we apply DEB theory to the growth of Bay of Biscay anchovy
(Engraulis encrasicolus) . This short-lived species is widely distributed along the East-
Atlantic coasts, from the North Sea to the South African waters, and the Mediterranean
Sea (Whitehead et al., 1988; Whitehead, 1990). Numerous studies describe the growth
of this species with a von Bertalanffy growth equation (e.g. Guérault and Avrilla, 1974;
Cendrero et al., 1981; Prosch, 1986; Morales-Nin and Pertierra, 1990; Bellido et al., 2000;
Sinovcic, 2000; Basilone et al., 2004). Parameter values can greatly differ, and the value
of the VB growth coefficient & in particular. It ranges between 0.3 a~! in the Strait
of Sicily (Basilone et al., 2004) and 1.6 a~! in the Southern Benguela (Prosch, 1986)
respectively. These growth studies are mainly based on adult length-at-age, except in the
Southern Benguela region, where juvenile data are used (Prosch, 1986). As anchovy is a
fast-growing species, taking into account the detailed growth pattern during the juvenile
phase might influence the estimation of the von Bertalanffy parameters.

We use recent data on juvenile growth to actualise Bay of Biscay anchovy growth parame-
ters. Juveniles realise their growth in summer and autumn months (Irigoien et al., 2007),
while adult growth integrate seasonal conditions and winter period in particular. We take
into account these contrasted environments to estimate von Bertalanffy parameters for
the juvenile period, in the context of the DEB theory. We then compare Bay of Biscay
juvenile growth to the juvenile growth pattern described by Prosch (1986) for Southern
Benguela anchovy.
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As von Bertalanffy parameters are easily found in the literature, the method developed
in this work to take into account environmental effect on von Bertalanffy parameters can
be applied to numerous species and populations for growth comparisons.

2.2 Material and method

2.2.1 Link between DEB theory and von Bertalanffy parameters
2.2.1.1 Description

The standard model of the DEB theory (Kooijman, 2000, 2001; Nisbet et al., 2000)
describes the rate at which the organism assimilates and utilizes energy for maintenance,
growth and reproduction, as a function of the state of the organism and its environment
(i.e. food density and temperature). It assumes that the various energetic processes, such
as assimilation and maintenance, are dependent either on surface area or body volume.
The model further assumes that the assimilated products first enter a reserve pool, from
which they are allocated to maintenance, growth and reproduction (Fig.2.1). This model
is based on the k—rule which states that a fixed fraction x is allocated to maintenance
and growth, with priority for maintenance, while 1 — & is allocated to development (for
embryos and juveniles) or to reproduction (for adults), and maturity maintenance. An
introduction can be found in van der Meer (2006). The notation and symbols are presented
in Appendix A.
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Somatic maintenance pys
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Figure 2.1: Energy fluxes through an individual at the adult stage following DEB theory

2.2.1.2 Constant environment

When conditions of temperature and food density are constant, DEB differential equa-
tions can be analytically resolved (Kooijman, 2000, see Egs. in Pecquerie et al., In prep.).
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The model then describes a von Bertalanffy growth with equation:

L(a) = Loo(1 — e Hama0)y (2.1)

with £ the length (cm), k the von Berttalanffy growth coefficient (d'), a the age of the
fish (d) and ag is defined by L(ap) = 0. Von Bertalanffy parameters can be written as
combinations of DEB parameters, given length £(0) at a = 0 d:

Lo = f % where L, = % (2.2)
1 3[Eg 3
E T Toul + UEOO (2.3)
ag = %ln <1 - ﬁﬁ(—i)) (2.4)

with f the scaled functional response (-), § the shape coefficient (-), L,,, the maximum
volumetric length an individual can reach (cm), x the fraction allocated to somatic main-
tenance and growth (-), {pam} the surface-area specific assimilation rate (J-cm=2-d™!),
[pas] the volume specific maintenance rate (J-cm™3-d~1), [Eg| the volume-specific cost of
structure (J-cm?), and v the energy conductance (cm-d~!). The scaled functional response
is defined by a Holling type II function f = X/(X + Xk), with X the food density and
Xk the saturation coefficient or Michaelis-Menten constant. Units of X and X depend
on the application.

We emphasize here the fact that DEB theory provides an explicit inverse relationship
between k and L., (Eq.2.3) as it was stated by Piitter (1920) and since widely observed
(e.g. Beverton and Holt, 1959; Pauly, 1980; Charnov, 1993).

2.2.1.3 Temperature effect on growth

All physiological rates depend on body temperature. For a species-specific range of tem-
peratures, the model considers a temperature effect given by

?1 - ?) p(Tl) (2-5)

where T' is the average body temperature (K) , 7} a chosen reference temperature (K),

T4 the Arrhenius temperature (K), p a physiological rate (e.g. ingestion or respiration
rate) (J-a=1).

As {pam}, [pm] and v are physiological rates, k and ay depend on body temperature
(Egs. 2.3 and 2.4). The asymptotic length L., however, does not depend on body tem-
perature as it is a ratio of two rates: the temperature effect on each rate is canceled
(Eq.2.2). As fish are ectotherms, their body temperature depend on their environmental
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temperature and thus we used the same notation 7" for both notions. DEB theory pre-
dicts that fish in the same food environment but in different water temperatures will have
the same asymptotic size. In constant food conditions, we thus can predict how fast the
individual will reach its asymptotic size once we know T4 and T. An illustration is given
in Fig.2.2a.

2.2.1.4 Food effect on growth

Eq. 2.2 states that L,,, the maximum (volumetric) length an individual can reach, de-
pends on processes that are linked to the energy allocation to growth on one hand and
maintenance requirements on the other hand. But the energy that is actually assimi-
lated is captured by the value of f, the scaled functional response, that ranges between
0 and 1. It will depend on food conditions (quantified as the food density X) and the
ability of the individual to uptake food (captured by the parameter Xg). Therefore, we
can observe different asymptotic sizes in populations of the same species, according to f
= X/(X + Xg). An illustration is given in Fig.2.2b.
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Figure 2.2: Model properties : Growth of an individual with maximum length scaled to unity
(scaled length = L/L,,) according to 3 levels of (a) temperature and (b) food density.

2.2.2 Bay of Biscay anchovy data
2.2.2.1 Adult anchovy population in spring

Data to estimate mean length-at-age of the Bay of Biscay anchovy population were col-
lected during Ifremer acoustic spring surveys. These surveys are undertaken each year to
evaluate small pelagic species abundances in the Bay of Biscay. The entire French shelf
is covered along parallel regularly spaced transects (Massé, 1996) and mid-water pelagic
trawl hauls are undertaken depending on the recorded echotraces, following standard
methodology to identify echotraces to species as well as estimate biological parameters
(Petitgas et al., 2003). Individual data (Table2.1) on total length (nearest 0.5 cm), age
(in years) and sex are available. Age determination and measurements of ring lengths (in
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pm) are made in the laboratory following ICES reading protocol (Villamor and Uriarte,
1996; Uriarte, 2002). Individual data result from a stratified sub-sampling. We weighted
the data to take into account the abundance - evaluated by acoustic data - associated
with each trawl haul. Data weighting resulted in average lengths-at-age of the population
each year. Age 4+ was not considered because of the few number of individuals in the
samples.

Table 2.1: Number of trawls with anchovy and number of individuals per age sampled during
adult (PEL.) and juvenile (JUV.) Ifremer acoustic surveys

Surveys Trawl hauls Age0 Agel Age2 Age3 Aged Ageb

PEL.2000 26 530 196 116 )
PEL.2001 25 380 111 5 4
PEL.2002 20 200 465 110 1
PEL.2003 28 087 275 221 16 1
PEL.2004 16 427 141 95 13
PEL.2005 14 133 330 92 10
JUV.1999 10 192

JUV.2003 11 164

2.2.2.2 Juvenile data in autumn

Juveniles data were collected during autumn surveys JUV.99 and JUV.03 (Table2.1).
These surveys were performed with a less extensive coverage than spring surveys but ju-
venile anchovy habitats were targeted. Biological samples were obtained with the same
protocol as during spring surveys. Total and standard lengths and age (in days) of 356
individuals were measured. Otolith daily rings were numbered following a protocol de-
scribed in Allain et al. (2003). These data are not meant to describe the entire juvenile
population. They provide however information on the potential juvenile growth at a daily
scale.

2.2.3 Von Bertalanffy parameter estimation

This section presents how data and information in the literature were used to establish
the potential length at age of an individual that would experience constant environmental
conditions from metamorphosis to age 3. We assume here that the seasonal environmental
cycle can be averaged over 12 months: two individuals that live in a seasonal environment
and in a constant environment with the same average conditions respectively, will have
the same length after 12 months.
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2.2.3.1 Temperature conditions

We used the average temperature of the Bay of Biscay continental shelf as our reference
temperature 7. We used the 3D hydrodynamical model MARS3D applied to the Bay
of Biscay continental shelf to compute T;. Adults migrate between south and north of
the Bay of Biscay during the year, as indicated by locations of French pelagic trawlers
catches (Pecquerie et al., 2004). During spawning season, adults are observed below the
thermocline during the day and close to the surface during the night (Massé, 1996). They
are located relatively deep during winter months. Thus, we considered the entire Bay of
Biscay continental shelf and the whole water column to set our reference temperature.
Details of the 3D hydrodynamic model can be found in Lazure and Jégou (1998) and in
Planque et al. (2004). The temperature was averaged over the period 1999-2003 to obtain
an annual temperature cycle (Fig. 2.3, dashed line). We found an average temperature of
13°C (T7 = 286 K) over the year.

temperature, °© C
= N N
[e2] o N

-
()
T
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1280,

T water column
10l —T 0-20 m, 1999
wee T 0-20 m, 2003

0 50 100 150 200 250 300 350
time, d

Figure 2.3: Mean temperatures of the entire water column for the period 1999-2003 and the
0-20 m layer for 1999 and 2003 given by the 3D hydrodynamical model MARS3D.

2.2.3.2 Arrhenius temperature 74

The Arrhenius temperature is used to express the different estimated rates at the same
reference temperature. T4 is considered to be the same for all physiological rates (Kooij-
man, 2000). Regner (1996) published data on E. encrasicolus egg development times at
different temperatures. The relationship between egg development time D (d) and tem-
perature T (K) was D = 1788.4199(T — 273)~ 2299236 We plotted In(1/D) against 1/T
and we obtained a straight line with slope T4 = 9800 K (n = 14, 7? = 0.99, see Eq. 2.5).

2.2.3.3 Lengths-at-age

We evaluate the different lengths at age that we can use to describe anchovy growth.
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We consider length and age at metamorphosis as a biological initial condition for anchovy
growth, since a von Bertalanffy growth model does not well described the larval phase
(Regner, 1996). According to Ré (1996), under controlled conditions, metamorphosis oc-
curs at an age of approximatively 60 days and a standard length of 3.5 - 4 cm. We used the
following equation to transform standard length SL to total length: T'L = 0.07 + 1.155L
(n= 342, r* = 0.99). L; was set to 4 cm.

We use mean length (7.9 cm) and age (98 d = 0.27 a) of our juvenile data.

For adult lengths, we consider following the growth of a cohort as the best way to obtain
the physiological growth potential of an individual. A single cohort is sampled once a year
in spring. The cohort 1999 for instance was sampled at age 1, 2 and 3 during PEL.2000,
PEL.2001 and PEL.2002 respectively (Tab. 2.1). Size-selective processes like size-selective
mortality or capturability can be evaluated by the comparison of the growth realized at
age 0 and measured by the radius of the otolith at the first winter ring Lo,. If samples of
the same cohort, collected at different ages, have different L5, distributions, we conclude
that we did not sample the same population. This was observed for the cohort 1999
by Petitgas and Grellier (2003) for instance. Thus, cohorts that present different average
growth at age 0 according to the age at which they are sampled are not taken into account
to evaluate mean length-at-age of an individual. We average environmental conditions
over 12 months: the same time period (in months) should be consider to evaluate adult
growth. In this study, we can assume that adult fishes are 12, 24 and 36 months old, as
we caught them during the peak of the spawning season.

2.2.3.4 DEB parameters

To determine von Bertalanffy parameters, we used DEB parameters (Egs. 2.2 and 2.3).
As we do not need energy dimension to estimate von Bertalanffy parameters - that have
length and time dimensions only - we removed energy dimension from our equations.

Thus Egs. 2.2 and 2.3 become:

v

. kg
YT 3+ (27)

with ky = [pu]/[Eg], the maintenance rate coefficient (d7!) and g = [Eg|v/(k{pam})
the investment ratio (-), two compound parameters of DEB primary parameters with-
out energy dimension (Kooijman, 2000). We estimate DEB parameters for anchovy in
Pecquerie et al. (In prep.). We used the annual growth pattern described in the present
chapter together with some information on reproduction. Growth and reproduction can-
not be taken apart when building a bioenergetic model but it was beyond the scope of
this paper.
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Parameters are given in Tab.2.2. They were estimated considering an average scaled
functional response f=0.66 (Pecquerie et al., In prep.).

2.2.3.5 Anchovy von Bertalanffy parameters

Von Bertalanffy parameters k& and L., were calculated using Eqs. 2.6 and 2.7, parameter
values in Tab. 2.2 and an average scaled functional response f=0.66 (Pecquerie et al., In

prep. ).
Assuming the von Bertalanffy equation valid from length and age at metamorphosis, we
used the following equation to estimate the von Bertalanffy parameters (Model 1):

L(a) = Lo — (Loo — Lj)e M7 (2.8)

with £; and a; the length (cm) and age (d) at metamorphosis respectively. Eq.2.8 is
equivalent to Eq.2.1 if ap = In(1 — £;/Ls)/k + a;.

We corrected the age at metamorphosis to our reference temperature 7). We considered
the age at metamorphosis as the time duration to reach metamorphosis. The inverse
of this age is hence a rate and should be corrected for temperature effect. During the
experiment of Ré (1996) on larval growth, the average temperature was 19.5°C (T, =
292.5 K). Hence a; was corrected as follow (see Eq.2.5): a;‘.Fl = ajre/exp(TA/Te —Ty/Th)
=128 d = 0.35 a.

We also have estimated the von Bertalanffy parameters that best fit the lengths-at-age
when average length of juvenile fish is set at origin (¢ = 0 d, Model 2), using the nls
function of the statistical R software (R Development Core Team, 2005), which is based
on a nonlinear least-squares method. Our objective was to show how sensible is the
estimation procedure to the initial condition for short-lived species. Von Bertalanffy
parameters were estimated using Eq. 2.1, with a¢ given by Eq.2.4 and Ly by the average
length value of all age 0 fish (7.9 cm, juvenile surveys, Table 2.1).

Table 2.2: DEB parameters at reference temperature 73 = 286 K (= 13°C) (Pecquerie et al.,
In prep. ).

Symbol Value  Units Definition
Ty 9800 K Arrhenius temperature
ky 0.015 d—! maintenance coeflicient

g 6 - investment ratio
v 04 cmd! energy conductance

6 0.172 - shape coefficient
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Figure 2.4: Engraulis encrasicolus Growth curve for Bay of Biscay anchovy, including temper-
ature effect on age at metamorphosis and on growth during the juvenile stage in summer.

2.2.4 Juvenile growth in the Bay of Biscay

To explain the observed differential of growth between juveniles and adults, we took into
account the fact that adult experience the entire annual cycle, with good and bad seasons
while larvae and juvenile experience good conditions until the end of the summer. An
illustration of this assumption is given in Fig.2.4. Furthermore, age 0 are observed in
the upper layer of the water column compared to adults. Thus, they experience a higher
average temperature during that period, compare to the adults. Our objective was to
evaluate the goodness-of-fit between juvenile data and a von Bertalanffy growth model,
based on our reference parameters and corrected for average temperature conditions,
in 1999 and 2003 respectively, evaluated from the outputs of the MARS3D model. As
spawning occurs mainly in the area south of the 46°N (Motos et al., 1996), the 0-20 m
water temperature was averaged over this area in 1999 and 2003 respectively (Fig.2.3,
solid and dotted lines).

No food effect is considered in the first step and hence no estimation procedure is used to
obtain k£ and a;; we multiply k£ by the temperature correction factor (Eq.2.5) and divide
a; by the same temperature correction factor, as a; is the inverse of a rate.

In a second step, we assume that average food level might be different from the adult stage.
The same temperature correction is applied on k and a;. We then estimated f (Eqgs. 2.6
and 2.7) with the nls function (R Development Core Team, 2005) to best fit juvenile
lengths-at-age in 1999 and 2003 respectively. We derive von Bertalanffy parameters from
Eqgs. 2.7 and 2.6 and we compare the estimated food conditions for the juveniles with the
conditions estimated for the adults.
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2.2.5 Comparison with the Southern Benguela region

As DEB parameters can be considered as species-specific, growth differences among FE.
encrasicolus populations will be due to environmental conditions, in the DEB context.
If we also assume that environmental conditions can be averaged over a certain period,
we suggest that von Bertalanffy parameters can then used to infer average conditions
experimented by these anchovy populations.

In this section, we consider the growth pattern described for the anchovy population of the
Southern Benguela region, which is the same species as in the Bay of Biscay (Whitehead,
1990) ; it used to be referred as E. capensis). The objective is to compare anchovy juvenile
growth in these two ecosystems and to test the assumption that environmental conditions
can be compared on the basis of von Bertalanffy parameters estimated for these two
populations.

We estimate the temperature conditions of the juvenile habitat in the Southern Benguela
described by Hutchings et al. (1998). We use monthly sea surface temperature (SST)
since 1985 available on NASA website (http://poet.jpl.nasa.gov). We averaged the
SSTs in the area from the Orange River to Cape Town with a 2° width from the coast to
have a best proxy for temperature conditions during juvenile growth. We average these
monthly temperature over the period January to July, considering a peak spawning date
in November (Hutchings et al., 1998) and a 2 months larval period. Age at metamorphosis
is evaluated from the VB curve given by Prosch (1986). We considered the age at which
L; =4 cm. We found an average temperature of 16 °C for the juvenile period. We finally
estimate f that best fit the lengths-at-age given in Prosch (1986, Tab.2.5), using Eqs. 2.6
and 2.7. Thus, we obtain an estimation of the average scaled functional response f for
the juvenile period in the Southern Benguela. Asymptotic lengths in the Bay of Biscay
and in the Southern Benguela are also compared.

2.3 Results

2.3.1 Anchovy von Bertalanffy parameters at 13°C

At the reference temperature of 13°C, we found k£ =1.12 a~! and ag = 0.123 a. The
asymptotic length £, is 18.6 cm (Tab.2.3). It does not depend on temperature as it is
a ratio of two rates (Eq.2.2). If no constraint on the initial condition would have been
considered, the von Bertalanffy parameters that best fit the adult lengths-at-age are given
in Tab.2.3. Although the fit of Model 2 (statistical fit) is slightly better than Model 1
(DEB parameters) for age 1, the goodness of fit of the two models does not differ a lot
at age 2 and are similar at age 3. However, the described growth at age 0 are different.
None of these growth curves described the growth of the juveniles caught in September
1999 and October 2003 respectively (Fig.2.5 ).
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Table 2.3: Von Bertalanffy parameters for the Bay of Biscay anchovy estimated with £; = 4
cm at a; = 0.35a (Model 1, DEB parameters) and £ = 7.9 cm at a = 0 (Model 2, statistical fit).

Parameters Units Model 1 Model 2

T K 286

f - 0.66

Loo cm 18.6 21.6
k a~! 1.12 0.44
ao a 0.123 -0.993

length, cm

53
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Figure 2.5: Engraulis encrasicolus Von Bertalanffy growth models and anchovy data. Juveniles
data (crosses) are represented to show that the two models do not describe their growth. We
need to take into account environnemental conditions experienced by the juveniles in summer.

2.3.2 Juvenile growth in 1999 and 2003

In the Bay of Biscay, the temperature correction on k and a; gives a high goodness-of-fit
in 1999 between juvenile data and the von Bertalanffy model (Fig. 2.6a, Tab.2.4). In 2003,
the estimated growth is too slow when temperature effect only is considered (Fig.2.6b).
Adding a food effect on von Bertalanffy parameters slightly modify the goodness-of-fit in
1999 and describe a lower food conditions for the 1999 juveniles. In contrast, it gives a
higher goodness-of-fit in 2003; food conditions experienced by 2003 juveniles seem to be
better (Fig.2.6b, Tab.2.4).

2.3.3 Growth comparison with the Southern Benguela anchovy

In the Southern Benguela, we find that juvenile growth is slower than in the Bay of
Biscay (Fig.2.7). Application of DEB theory suggests that food conditions experienced
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Table 2.4: Estimated environmental conditions during the juvenile phase in summer and von
Bertalanffy parameters that describe juvenile growth in the Bay of Biscay in 1999 and 2003.

Parameters Units Juveniles 1999 Juveniles 2003 Adults
no food effect food effect no food effect food effect

T °C 18.5 18.5 19.8 19.8 13
f - 0.66 0.58 0.66 0.88 0.66
ap a 0.064 0.049 0.055 0.076 0.123
k a~! 2.13 2.15 2.47 2.41 1.12
Lo cm 18.6 16.2 18.6 24.7 18.6
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Figure 2.6: FEngraulis encrasicolus Potential environmental effect on growth during juvenile
stage in (a) 1999 and (b) 2003

by juvenile anchovy in average (f = 0.57) are comparable with the food conditions in
the Bay of Biscay in 1999 (f = 0.58). Higher food and temperature conditions in 2003
in the Bay of Biscay explain the growth differences observed with juvenile growth in the
Southern Benguela (Fig.2.7).

2.4 Discussion

2.4.1 Anchovy growth in the Bay of Biscay

We provide new von Bertalanffy parameters for the Bay of Biscay anchovy population. It
extends the growth description to the beginning of the juvenile stage. We found L., =18.6
em, and k = 1.12 a=! and ay = 0.123 a at a reference temperature of 13°C. These
parameters give a higher k value compare to Guérault and Avrilla (1974) for the same
population (Tab.2.5). Guérault and Avrilla (1974) parameters describe an average length
at age 1 that is smaller than the length we obtained (10.5 versus 11.6 cm). These authors
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Figure 2.7: Engraulis encrasicolus Growth of juvenile anchovy in the Southern Benguela
(Prosch, 1986) (solid line) and estimated with DEB parameters (dashed line), at 15.7°C and an
age at metamorphosis of 60 d. Juvenile data in the Bay of Biscay (BoB) in 1999 (circles) and
2003 (crosses) are also represented, together with their fitted von Bertalanffy growth curves (see
Tab.2.4, food effect).

used back-calculated lengths and thus took age 1 as the age at the end of winter, which
is few months before the period at which we collected our adult samples, in May. This
can explain the differences in length at age 1. Lengths at age 2 and 3 are similar in the
two studies. A higher k value and similar lengths at age result in a lower L., value.

The juvenile data collected in 1999 and 2003 are original data for the Bay of Biscay
anchovy population. This dataset clearly shows that anchovy growth can be fast during
a short period, in summer and autumn.

We provide a reference temperature to k and ag. We consider here that the von Bertalanffy
parameters we obtained describe anchovy growth in a given environment, i.e. the average
annual conditions in the Bay of Biscay (7' = 13°C and f = 0.66). Thus, we can estimate
average environmental conditions that allow juvenile growth. Estimation of temperature
conditions and food conditions from growth data only result in the same correlation
problem as for the statistical estimation of k and L., from the same dataset. Hence, we
estimated temperature conditions from the outputs of a hydrodynamical model for the
Bay of Biscay continental shelf.

This allows the comparison of two different years during the juvenile growth period. We
found that food conditions and temperature conditions might have enhanced juvenile
growth in 2003 compared to 1999. However, the temperature we estimated from the 3D
hydrodynamic model might be underestimated compared to the experienced temperature
by these juveniles if the hydrodynamic model does not reproduce the highest temperature
in summer.
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Table 2.5: Von Bertalanffy parameters of different anchovy E. encrasicolus growth studies.
k is given in years (a~!), asymptotic length L. in cm (total length TL) and ag, defined by
L(ap) =0, in years (a).

Location k Lo ag Reference

Strait of Sicily 0.30 18.6 -1.810 Basilone et al. (2004)
Cantabrian Sea, N Spain  0.33 24.3 -0.700 Cendrero et al. (1981)

NW Mediterranean Sea  0.35 19.1 -1.450 Morales-Nin and Pertierra (1990)
Bay of Biscay 0.54 22.1 -0.090 Guérault and Avrilla (1974)
Middle Adriatic Sea 0.57 19.4 -0.500 Sinovcic (2000)

Gulf of Cadiz, SW Spain 0.90 19.0 -0.016 Bellido et al. (2000)

Bay of Biscay 1.12 186 0.123 This study

Southern Benguela 1.59 16.3* 0.001 Prosch (1986)

°TL =1.1174CL + 0.6017 (CL caudal length) (Wysokinski, 1986, p.75)

2.4.2 Anchovy growth in the Southern Benguela

As the juvenile growth pattern in the Southern Benguela at the daily scale is provided
in Prosch (1986), we were able to compare this pattern to the juvenile growth pattern
in the Bay of Biscay. We found that juvenile growth in the Bay of Biscay is faster
than in the Southern Benguela region. In the DEB theory context, this pattern can be
explained because of warmer temperatures during the first 150 days in the Bay of Biscay,
compared to the conditions off the West Coast of South Africa. We found similar food
conditions in the Southern Benguela and in the Bay of Biscay for the year 1999 and better
food conditions in the Bay of Biscay in 2003. We were expecting that food conditions
will be better in the Southern Benguela as upwelling regions like the Southern Benguela
are productive areas (e.g. Longhurst, 1998). However, the food conditions we estimated
relates to the (scaled) assimilated food per individual in average. Per individual, food
conditions might be comparable during juvenile growth.

We also suggest that Southern Benguela adult anchovy experience more limited food
conditions as their asymptotic size is smaller than in the Bay of Biscay (Tab.2.5). Tem-
perature conditions in the different areas are not required to compare asymptotic lengths
(see section 2.2.1). Hutchings et al. (1998) described that adult spawn over the Agulhas
Bank off the South Coast of South Africa. This area seems to have a low productiv-
ity, and egg cannibalism is reported which indicates that adults are food limited in this
area during peak spawning (Valdes-Szeinfeld, 1993). In contrast, egg cannibalism is not
observed during peak spawning in the Bay of Biscay (Plounevez and Champalbert, 1999).

We were not able to perform this study on other anchovy studies as they are based on
adult data (e.g. Morales-Nin and Pertierra, 1990). We discuss further the importance of
considering the juvenile stage to perform anchovy growth comparison.



62 2. Environmental effect on anchovy von Bertalanffy parameters

2.4.3 Estimation of physiological von Bertalanffy parameters

By physiological von Bertalanffy parameters we mean parameters that describe the po-
tential growth of an individual and not the average size-structure of a population, which
might take into account size-selective processes. Shown for larvae by Alford and Jackson
(1993), we also consider that growth models that are good descriptions of the patterns
shown by population means of size at age may be extremely poor representations of the
growth patterns of the individuals that make up those populations.

Von Bertalanffy parameters can only be physiologically interpreted if certain conditions
are fulfilled: i) von Bertalanffy parameters should describe the growth of an average
individual that reached a size close to its asymptotic size, ii) growth conditions can be
averaged over the whole life cycle and ii) the origin of the growth should have a biological
meaning.

Our estimation of the average lengths-at-age of an individual that survives until age 3,
used to estimate von Bertalanffy parameters as well as DEB parameters in Pecquerie
et al. (In prep.), is based on the selection of cohorts that do not suffered from size-
selective processes. As stated in Petitgas and Grellier (2003) for the 1999 cohort, the
distribution of the first otolith radius Loy shifted to smaller sizes for the 2001 and 2002
cohorts between age 1 and 2 : the average growth during age 0 is smaller for individuals
that we sample at age 2 than the average growth of individuals of the same cohort that
we sampled at age 1. Two assumptions can be formulated to explain this pattern. The
first one is that we did not sample small age 1 fish that are located close to the shore but
we sampled them the subsequent years. The second assumption relies on a size-selective
fishing mortality: large age 1 individuals are caught by the fishery before we sample the
population when fish are age 2. We found that the 2000 cohort data did not suffer from
this bias to estimate mean lengths-at-age.

We show that considering age in months or days is more suitable to describe anchovy
growth than age in years. Although back-calculated lengths provide growth trajectories
at the individual level, and hence information on realized growth, they cannot be aged
more precisely than age in years. For this reason, we did not considered this method to
determine mean length at age of an individual. We cannot assume constant environmental
conditions if we do not know the time range between two lengths estimates. By setting
age 0 length at a = 0 and using back-calculated length at age 1, we only consider few
months in between and we cannot assume that environmental conditions are the same as
conditions between age 1 and age 2 for instance.

We use in this study the age a; and length £; at metamorphosis assuming that von
Bertalanffy growth is valid for the juvenile and adult stages. Berumen (2005) made the
same assumption for butterflyfish (Chaetodon spp.), which are also short-lived fish species.
Hence, we use Eq. 2.8, which is equivalent to Eq. 2.1 when ag =In(1 — L;/Ly)/k+a;. In
Eq. 2.8, £, should be evaluated from literature or independent datasets ; it should not be
a free parameter in the estimation procedure. Concerning the initial time condition, the
model 2 (Tab. 2.3, Fig2.5) emphasizes the sensitivity of the von Bertalanffy parameters
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estimation to initial condition for short-lived species. Guérault and Avrilla (1974) did not
have the age in days of the age 0 fish and hence set initial length at ¢ = 0. As k describes
how fast the individual will reach his asymptote, if initial length is already large, k& will be
underestimated and L., overestimated, since these two parameters are inversely linked.

In this study, we showed how to correct von Bertalanffy parameters that have a time
dimension (k and ag or a;) for temperature effect. Such temperature effect has already
been applied to take into account seasonal conditions (e.g. Mallet et al., 1999). To our
knowledge this is the first time that such an effect is considered on aq (or a; in our case). It
requires however that this initial condition has a biological interpretation. We considered
a; as the inverse of the rate to reach length at metamorphosis. As the (inverse of) a rate, it
should be corrected for temperature effect (see Eq. 2.5). This is consistent with the findings
of Benoit et al. (2000) who showed that temperature has a dominant influence on the
timing of metamorphosis for numerous fish species. Although the length at metamorphosis
might vary, it seems that for fish species in general, age at metamorphosis has a higher
variability (Benoit et al., 2000). Like DEB theory, these authors suggest that age at
metamorphosis largely reflect the time required to grow to a given metamorphic length.

However, by using the same temperature correction factor for a; and k, we assume that
temperature conditions are the same during the larval and juvenile periods. Special care
should be given to populations that might experience different environmental conditions
during larval and juvenile stages. For the Southern Benguela, we evaluated the time at
which an individual reaches £; from the von Bertalanffy equation given by Prosch (1986)
and we used this value for a;.

2.4.4 Environmental effect on von Bertalanffy parameters

We assumed in this study that growth differences between stages can be explained by
temperature and food conditions. This assumption is an original alternative to the as-
sumption that states a reallocation of the energy toward reproduction at maturity to
explain the need for two parameter sets to describe juvenile and adult growth (e.g. Day
and Taylor, 1997; Lester et al., 2004). We did not have enough information for anchovy
to state between these two assumptions. Future work will required the full energy bud-
get of an individual to establish if there is a systematic reallocation of energy toward
reproduction at maturity in fish.

What we found most interesting is that k and L., are explicitly linked. Although nu-
merous studies developed methods to reduce the statistical correlation between these two
parameters due to the fact that they are estimated from the same dataset, DEB theory
states that they are physiologically linked. Furthermore, the slope of the line 1/k as a
function of L., has information about v the energy conductance, while the intercept has
information about kj; the somatic maintenance rate coefficient, two DEB parameters
(Kooijman, 2000).
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Asymptotic length £, in the context of the DEB theory has the interpretation of the max-
imum length an individual can reach in a given food environment. It is not the maximum
physiological length an individual can reach if it was experiencing ad libitum conditions
throughout its life span. Hence, different £, for populations of the same species refer to
different food conditions. Although difference in asymptotic lengths is often correlated to
temperature (Pauly, 1980), temperature itself is not the physiological mechanism behind
this difference. The mechanism is via effects of temperature on food production. This
physiological interpretation of the asymptotic length provides new insights for growth
comparisons as von Bertalanffy parameters are widely used in growth studies. A compar-
ative approach among populations of the same species for which asymptotic lengths are
reliable should be perform to validate this assumption. The physiological interpretation
of k, the von Bertalanffy growth rate coefficient, provided by the DEB theory, suggests
that a temperature correction on k should be applied first, for growth comparison studies.

DEB theory provides a conceptual and quantitative framework to interpret the von Berta-
lanffy parameters and reflect the physiological effect of both temperature and food effect
on growth. It emphasizes the fact that growth can be described (by von Bertalanffy pa-
rameters) and partially compared but cannot be analysed without information on food
intake and allocation to reproduction, theses processes being captured by DEB param-
eters. We suggest that this theory should be tested to other fish populations as von
Bertalanffy parameters are provided in numerous fish growth studies.
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Understanding the effect of seasonal
forcing on the reproductive traits of
a multiple-batch spawner in the
context of the Dynamic Energy
Budget (DEB) theory: the Bay of
Biscay anchovy (Engraulis
encrasicolus)
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Résumé détaillé

L’anchois est une espece qui se reproduit par pontes multiples. La localisation spatiale et
temporelle de ces différentes pontes détermine les conditions environnementales que vont
expérimenter les jeunes stades de vie et est ainsi déterminante pour le recrutement. Pour
prédire les fenétres de ponte et comprendre l'effet de I'environnement sur la saison de
ponte, il faut donc prédire 'acquisition d’énergie et son utilisation par un individu. Les
petits pélagiques comme 'anchois ont la capacité de développer des ceufs au cours de la
saison de reproduction ; leur fécondité est indéterminée en début de saison, ce qui n’est
pas le cas d’especes comme la morue par exemple. Pour prédire I’énergie disponible a la
reproduction, il faut alors étudier la dynamique d’allocation d’énergie a la reproduction.

Nous développons un modele bioénergétique de croissance et de reproduction de I’anchois
du golfe de Gascogne, a ’échelle de l'individu, basé sur la théorie Dynamic Energy Bud-
get (DEB). Peu d’informations sont disponibles sur la physiologie de ’anchois du golfe
de Gascogne. Cette théorie permet cependant de palier ce manque d’information. Les
modalités de reproduction des especes étant extrémement variées, la théorie DEB ne les
spécifie pas. Nous avons donc développé un module de reproduction permettant de repro-
duire cette ponte par lots avec fécondité indéterminée. Les conditions environnementales
utilisées sont obtenues a partir des sorties d'un modele biogéochimique de production
primaire couplé a un modele hydrodynamique 3D (MARS3D) appliqué au plateau conti-
nental du Golfe de Gascogne. Le modele est calibré pour reproduire un nombre de lots
d’ceufs moyen par individu en fonction de conditions saisonnieres d’environnement. Nous
évaluons la capacité du modele a reproduire, dans cet environnement saisonnier moyen,
les principales caractéristiques de la croissance observée et du schéma de reproduction de
I’anchois du golfe de Gascogne décrites dans la littérature.

En terme de croissance, le modele reproduit bien les longueurs observées au printemps,
les parametres du modele ayant été calibrés pour restituer ce résultat (Fig.3.4a). La
contribution de la structure, de la réserve et des réserves allouées a la reproduction dans le
poids total d'un individu sont quantifiées (Fig. 3.7). Les réserves allouées a la reproduction
représentent une part importante du poids total. Dans les données, on montre qu’il y a
une corrélation positive (Fig. 3.5 a) entre la taille d'un individu et son facteur de condition,
que 'on définit comme le ratio du poids sur le poids du volume structurel. On retrouve
cette relation dans nos simulations (Fig. 3.5b) et on montre que la variabilité observée de
ce facteur de condition est bien reproduite par le modele.

Le modele reproduit les principales caractéristiques du schéma de ponte de ’anchois dans
le golfe de Gascogne. On évalue ainsi que la période qui précede la saison de reproduction
contribue pour 2/3 de I"énergie totale utilisée pour la reproduction. Le modele reproduit
en particulier la différence de schéma de ponte entre petits et grands individus. On estime
qu'un individu de grande taille peut pondre en moyenne 30 fois dans la saison tandis
qu'un individu de petite taille pond en moyenne une dizaine de fois. La structure en
taille de la population détermine donc la durée de la saison de ponte. En revanche, le fait
que les individus les plus grands se reproduisent plus tot n’est pas donné par le modele
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(Tab. 3.2). Le déclenchement de la ponte est seulement fonction de la température qui
est la méme pour tous les individus, quelle que soit leur taille (environnement saisonnier
moyen). Dans nos simulations, la fréquence de ponte augmente avec 1'élévation de la
température au cours de la saison (Fig. 3.8 b). De plus, on suggere que la fécondité relative
par lot augmente au cours de la saison car elle est exprimée par unité de poids. Ainsi, la
diminution du poids du fait de I'utilisation des réserves allouées a la reproduction entraine
cette augmentation de la fécondité relative (Fig.3.4b et 3.7).

Le modele que nous développons peut alors étre utilisé pour évaluer la variabilité du
schéma de ponte des individus en fonction de la variabilité des conditions environnemen-
tales. Hunter and Leong (1981) observent une variation de 20% du poids sec des oeufs au
cours de la saison de reproduction pour E. mordax. Cette observation d’une diminution de
la taille des ceufs au cours de la saison est également reportée chez d’autres Clupéiformes
(Blaxter et al., 1982). Dans le cadre de la théorie DEB, nous pouvons formuler I’hy-
pothese que les conditions de nourriture des femelles se dégradent au cours de la saison
de reproduction. Or, ce n’est pas le cas de la fonction de nourriture que I'on utilise dans
cette simulation. La mesure de la taille des ceufs d’anchois dans le golfe De Gascogne au
cours de la saison de reproduction permettrait de tester certains scénarios environnemen-
taux quant a I’évolution des conditions de nourriture des femelles. On montre également
pourquoi il peut étre intéressant d’exprimer la fécondité par lot et par unité de volume
structurel.
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Abstract Multiple-batch spawning with indeterminate fecundity refers to the fact that
we cannot evaluate how many batches of eggs an individual will spawn during the spawn-
ing season. The number of batches is supposed to depend on both the environmental
conditions during the spawning season and the state of the individual before the spawn-
ing season. As large individuals seem to spawn more than small individuals, the length of
the spawning season for the population might depend on its size-structure. To understand
the effect of environmental conditions on reproduction pattern, we need to predict growth
and reproduction as a function of the size of the individual and its life-history. We devel-
oped a bioenergetic model parameterised for the Bay of Biscay anchovy and based on the
Dynamic Energy Budget (DEB) theory. Specific rules are developed for the modelling
of the multiple-batch spawning pattern. Growth and reproduction patterns predicted by
the model are in agreement with field observations on growth and available information
on reproduction in the literature. The model reproduces in particular the seasonal evo-
lution of the relative batch fecundity and the spawning period. Energy acquired during
the spawning season is compared with the energy stored before the spawning season. We
found that 2/3 of the energy invested into reproduction is acquired before the spawning
season which in accordance with previous estimates. Such a model can be used to predict
the effect of different environmental conditions both during and before the spawning sea-
son on the spawning season of species with indeterminate fecundity, which determines the
temporal initial conditions of early-life history models used for recruitment predictions.

Keywords bioenergetic model, DEB theory, anchovy, multiple-batch spawning, batch
fecundity, condition factor, Engraulis encrasicolus

3.1 Introduction

The reproductive output of some fish species can be evaluated prior to the start of the
spawning season ; vitellogenesis will occur in a fixed number of oocytes and the fecundity
is determined. In contrast, indeterminate fecundity refers to the reproduction pattern of
species for which vitellogenesis occurs as a continuous process during the spawning season:
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the total number of egg batches cannot be evaluated by examination of the gonads. In
this case, the number of batches is assumed to depend on the environmental conditions
experienced by an individual both prior to and during the spawning season. Understand-
ing the environmental effect on the spawning pattern of multiple-batch spawners with
indeterminate fecundity is therefore of importance: predictive models of spatio-temporal
spawning windows might be used to study initial conditions of recruitment prediction
models. To our knowledge, this is the first time that such an approach is developed.

Multiple-batch spawning pattern with indeterminate fecundity has been described by
several authors for the Engraulis genus. The work of Hunter and Leong (1981) first
described the ability of E. mordaz to spawn in average twenty batches of eggs per season.
The contribution of the pre-spawning period has been evaluated by Hunter and Leong
(1981) for E. mordaz, Cubillos et al. (2001) for E. ringens in the Humboldt region and
by Millan (1999) for E. encrasicolus in the Gulf of Cadiz. The studies of Parrish et al.
(1986) and Millan (1999) described the differences between large and small individuals for
E. mordaxr and E. encrasicolus respectively: large individuals spawn earlier and longer
than small individuals. Concerning the Bay of Biscay anchovy, E. encrasicolus, Motos
(1996) also estimated an average of twenty spawnings per season. The spatio-temporal
spawning distribution of this population was also described together with its physical
environment (Motos et al., 1996). Reproductive traits of Bay of Biscay anchovy also
depends on the size of the individuals (Motos et al., 1996). Finally, the seasonal evolution
of the reproductive traits like the relative batch fecundity or the spawning period was also
available as they are parameters of the Daily Egg Production Method (DEPM) method,
used to evaluate the spawning stock biomass. Information is given at the beginning and
during the peak of the spawning season. However, few information is available at the end
of the spawning season. For E.japonicus, Funamoto and Aoki (2002) assumed that the
end of the spawning season might be due to internal factors, ¢.e. depletion of reserves
might end the spawning season.

In this study, we also assume that the end of the spawning season is due to the depletion
of the energy available for reproduction. Therefore, we need to model the energy alloca-
tion through an individual to investigate the reproductive pattern of the Bay of Biscay
anchovy. Hence, we built a bioenergetic model that predicts the uptake and allocation of
energy to reproduction as a function of environmental conditions, with simple spawning
rules. Our objective was not to understand the processes of oocytes vitellogenesis, matu-
ration and ovulation but the contribution of the different seasons to the total reproductive
output of an individual. Reproduction is a complex process and we focus on its energy
component. However, bioenergetic modelling requires physiological knowledge that is
often not available, if no laboratory experiment have been undertaken. The Dynamic
Energy Budget (DEB) theory is particularly suitable in this case. It was successfully
applied to numerous marine organisms like flatfish or bivalves species as well as terrestrial
species. All these studies were based on the same model structure and body size scaling
relationships developed by this theory allow initial estimates of some parameters values.
Furthermore, one of the main features of the standard DEB model is that physiological
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processes are length-based. As anchovy reproductive pattern is function of length, this
characteristic was particularly interesting.

The application of our approach to small pelagic species, such as anchovy, is possible thank
to the increasing development of biogeochemical models of primary production coupled
with 3D hydrodynamical models. Small pelagic species feed on low trophic levels and these
models can provide continuous series of environmental conditions for such intermediate
trophic levels species. The use of realistic forcing variables of bioenergetic models is
therefore possible to test environmental scenarios on reproduction.

The present model was developed in order to investigate how environmental conditions
contribute to the growth and the spawning season of a small pelagic fish with indeter-
minate fecundity such as anchovy. In this study, we test the ability of the Dynamic
Energy Budget theory to provide a conceptual and quantitative framework to build this
model, in a context of little information on anchovy physiology. We evaluate the ability
of the bioenergetic model to give a realistic reproductive pattern in an average seasonal
environment. The study is based on the simulation of the growth and the spawning of
an individual according to the outputs of a 3D hydrodynamic-biogeochemical model to
reproduce the observed annual pattern.

3.2 Material and method

3.2.1 Model description
3.2.1.1 Standard DEB model

The standard model of the DEB theory (Kooijman, 2000, 2001; Nisbet et al., 2000)
describes the rate at which the organism assimilates and utilizes energy for maintenance,
growth and reproduction, as a function of the state of the organism and its environment
(i.e., food density and temperature). It assumes that the various energetic processes, such
as assimilation and maintenance, are dependent either on surface area or body volume.
The model further assumes that the assimilated products first enter a reserve pool, from
which they are allocated to maintenance, growth and reproduction. This model is based
on the k—rule which states that a fixed fraction k is allocated to somatic maintenance
and growth, with priority for maintenance while 1 — x is allocated to development or
reproduction at the adult stage, and maturity maintenance. An introduction can be
found in van der Meer (2006).

State variables The standard model deals with one type of food, one type of reserve
and one type of structure for an isomorph, 7.e. an individual that does not change in
shape during growth. An individual is described by three state variables: the structural
volume V (cm?), the reserve energy E (J), and the reproduction energy buffer Er (J).
DEB theory assumes that they don’t change in composition through the life span of the
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organism (strong homeostasis assumption). The word 'reserve’ describes a material that is
always available for metabolic use when present. Reserve materials are continuously used
and replenished, while structural material, and in particular proteins, are continuously
degraded and reconstructed. Energy costs of protein turnover are included in maintenance
costs, while it is assumed that no maintenance costs exist for reserves (both E and Eg
Kooijman, 2000). The notation and symbols are presented in Appendix A.

Dynamics Figure 3.1 presents a scheme of energy fluxes through an individual, as de-
lineated by the standard DEB model. The rate-parameters depend on temperature (see
Eq.3.18 in Appendix 3.1), but are constant otherwise. The transition between the em-
bryo and the juvenile stages, and between the juvenile and adult stages occurs when
the cumulated energy invested into maturation exceeds a given threshold. It is assumed
that these thresholds correspond to fixed structural volumes V;, and V, if the maturity
and the somatic rates coefficients are equal. The subscripts b and p refer to birth and
puberty, respectively. At birth, the individual switches on feeding. At puberty, alloca-
tion to maturation is redirected to reproduction. As reproduction patterns differ greatly
among species, the standard DEB model does not specify the reproduction buffer han-
dling rules. The ones we used to model a multiple-batch spawning pattern are described
in the following paragraph.

Food Faeces fn :
11 Assimilation p4

Reserve utilisation po

Reserve

Somatic maintenance pys
Growth pg

Somatic
Maintenance

Maturity

Maintenance Maturity maintenance PJ

Reproduction pg
Fraction to growth and

T O TR W N

Reproduction
Structure buffer

i somatic maintenance
KR

Eous kg | Fraction to eggs

Figure 3.1: Energy fluxes through an individual at the adult stage following DEB theory

3.2.1.2 Reproduction

In this section, we present the structure of the reproduction module for a multiple-batch
spawning female fish with indeterminate fecundity. The equations are given in Appendix
3.2.

Description Once the individual reaches its length at puberty, allocation to the re-
production buffer starts. The reproduction module specifies how this energy is used for
reproduction once stored in the reproduction buffer. This is a descriptive module rather
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than a mechanistic one in terms of egg development as we do not consider the vitellogen-
esis process. However, we attempt to model the reproductive traits that are described in
the literature: number of spawnings, fecundity per batch and spawning period.

The energy stored in the reproduction buffer is converted to a certain number of eggs that
will be spawn in different batches during the spawning season. The trigger to start the
first batch preparation is an environmental factor. We considered a temperature threshold
Tr. We assume that the energy density of a single batch - defined by the energy content
of a batch divided by the structural volume of the individual - is constant. Every batch
of eggs has the same reserve density [Ep| = Ep/V, with Ep the energy content of a
batch, except the last batch. If the reproduction buffer contains enough energy at the
time the batch is ready, the batch is spawned and the allocation of energy to the next
batch starts. If the reproduction buffer does not contain enough energy, Er is emptied
and batch preparation ceases. The end of the spawning season can also occur when the
temperature reaches values below the temperature threshold Tk. Then, the reproduction
buffer accumulates further to the next spawning season.

Fecundity per batch The (absolute) fecundity per batch is defined by the number of
eggs per batch. It is obtained from the ratio of the energy content of a batch Eg and the
energy content of an egg Fy. The batch size changes in time because structural volume
as well as the energy content per egg can change in time. The standard DEB model
states that Ey can be derived from DEB parameters, assuming that a mother in good
conditions will give birth to an offspring in good conditions (see Appendix 3.2).

3.2.1.3 Starvation

In the standard DEB model, storage dynamics can be modified during starvation. In the
present work, when maintenance costs cannot be paid from reserve, growth ceases and
maintenance costs are paid from the reproduction buffer. If the reproduction buffer is
empty (juvenile stage or poor condition), the individual dies.

3.2.2 Application to the Bay of Biscay anchovy

This section presents how we applied the standard DEB model to the Bay of Biscay
anchovy and how we obtained parameter estimates. We also define how we obtain the
weight, a condition factor and the relative fecundity per batch of an individual. This last
part relates to the auxiliary theory that needs to be developed to relate observations to
DEB state variables.
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3.2.2.1 Scaled state variables

In a context of little information on the Bay of Biscay anchovy physiology, we scaled the
different state variables to remove the energy dimension (see Eqs3.14 to 3.16, Appendix
3.1). This is less informative but it reduces the number of degrees of freedom for the
parameter values estimation (Kooijman et al., Subm.).

3.2.2.2 Initial conditions

Initial conditions are set at metamorphosis at the age of 60 days (Ré, 1996). Physical
length at metamorphosis £; is 4 cm, scaled reserve density e; is equal to f, the scaled
functional response, 60 days after hatching and the reproduction buffer is empty as the
individual is smaller than the length at puberty. The condition for e has no impact on
the outputs of the model as the reserve density is rapidly in equilibrium with f, whatever
the initial condition for e. The reason is that the mobilisation of the reserve is inversely
proportional to the volumetric length ; which is small at metamorphosis (see Eq.3.14,
Appendix 3.1).
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Figure 3.2: Map of the Bay of Biscay

3.2.2.3 Forcing variables: temperature and food density

We assumed that juveniles live in the 0-20 m layer until they reach the length at puberty
L,. Then adults are supposed to experience the average temperature of the water column
as they migrate between the surface and below the thermocline (when the water column is
stratified) during the day. Bay of Biscay anchovy is mainly zooplanktonophageous (Ploun-
evez and Champalbert, 1999). We used primary production as a proxy for anchovy food
density, which is sustained by general consideration (Ware and Thomson, 2005). Average
annual temperature and primary production are given by a biogeochemical model coupled
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to the 3D hydrodynamical model MARS3D (Fig.3.3) applied to the French continental
shelf (0-200m isobaths, from the Spanish coast to 48°N, Fig.3.2). Details on the biogeo-
chemical model and MARS3D can be found in Lazure and Jégou (1998); Loyer (2001);
Planque et al. (2004); Huret et al. (2007) respectively. We used a Fourier series of the
average outputs of the environmental model, which gives us an analytical function of the
two forcing variables and reduces computation time for calibration (Fig.3.3).
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Figure 3.3: Average conditions of (a) temperature and surface temperature (0-20 m deep) and
(b) primary production given by a biogeochemical model coupled to the hydrodynamical model
MARS3D applied to the French continental shelf (solid lines: Fourier series for the 3D model
outputs (dotted lines)).

3.2.2.4 Parameter estimation

Data collection The adult data were collected during Ifremer spring surveys. The
objective of these surveys is to evaluate the biomass of small pelagic species in the Bay
of Biscay. They are undertaken in May during the peak of the anchovy spawning season.
Individual data on length, weight and age are available for the period 2000-2005. We
consider the growth of the 2000 cohort, that is age 1 in 2001, age 2 in 2002 and age 3 in
2003. Details are presented in Pecquerie et al. (In prep. ).

The juvenile data were collected during Ifremer autumn surveys. These surveys focused
on juvenile habitats. We used individual lengths and weights in the present work (see
Pecquerie et al., In prep., for data description).

Length at puberty The length at puberty £, was set to 9 cm which corresponds to
the smallest fish caught during Ifremer spring surveys with active gonads. It should be
noticed that length at first allocation to reproduction (i.e., length at puberty) is smaller
than the length at first reproduction (i.e. length at maturity). The individual first fills
the reproduction buffer and later converts it into offsprings. This value does not affect
growth but the amount of reserve allocated to reproduction before first reproduction and
therefore the first spawning season.
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Shape coefficient The shape coefficient § is used to convert total length £ to volumetric
length L (:V1/ 3) by L = 6£. Anchovy is assumed to have an isomorphic growth. We
assume that reserves contribute little to total length, so that physical length quantifies
structural length. An approximate value of the shape coefficient is obtained by fitting a
weight-length relationship of the type W = §£ to individuals smaller than £, (juveniles,
without reproduction buffer). Here, the contribution of the reserve to the total weight is
neglected. The shape coefficient was set to 0.172 (n = 148, p < 0.001).

Arrhenius temperature The Arrhenius temperature is used to express the different
estimated rates at the same reference temperature. T} is considered to be the same for all
physiological rates (Kooijman, 2000). Regner (1996) published data on E. encrasicolus egg
development times at different temperatures. The relationship between egg development
time D (d) and temperature T (K) was D = 1788.4199(T — 273)~22992356 We plotted
In(1/D) against 1/T and we obtained a straight line with slope T4 = 9800 K (n = 14,
r? = 0.99) (see Eq. 3.18).

Temperature threshold for spawning Motos et al. (1996) reported that Bay of
Biscay anchovy mainly spawned when sea surface temperature ranges between 14 and
18°C, but that spawning can occur at 13°C (Irigoien et al., 2007). Hence, we considered
TR, the temperature threshold to start batch preparation, at 13°C (Tx = 286 K) to have
a spawning season starting in mid-April using MARS3D outputs for the layer 0-20m.

Batch energy density We assumed a constant batch energy density [Ep| = FpEy,
with F, the relative batch fecundity per unit of structural length (#eggs-cm™!) and Ej
the initial reserve (J).

According to Motos (1996), the fecundity per batch and per gram of gonad-free weight of
a female is 600 eggs during the peak spawning season. We approximated Fj, by 700 eggs
per unit of structure as the weight of the structure is smaller than the gonad-free weight.

The energy allocated to one batch from the reproduction buffer is [Ep|/kg, with (1 — kg)
standing for the overhead costs proportion of spawning. Kooijman (2000) assumes that
the overhead costs of reproduction are small: the reserve of the female is transformed
into reserve of the offspring with a closely related chemical composition, so little chemical
work is involved and kp is set to 0.95.

Calibration procedure The saturation constant Xy, the energy conductance v, the
maintenance coefficient k,;, the investment ratio g, the fraction of utilised reserve allocated
to growth and maintenance k, the scaled energy density of one batch [Up| and the scaled
energy content of the reserve pg/{pam} were calibrated to best fit the lengths-at-age
data and the weight-at-length data in May, assuming a structure density dy = 1 g-cm™3
(van der Veer et al., 2001), an average relative batch fecundity (per unit of length) of 700

eggs and an average number of batches per individual close to 20. We used the routine
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'nmregr’ of the DEBtool software. This routine is based on a Nelder-Mead method, which
minimises a sum of squares deviation to use all the datasets simultaneously (see App.B).

3.2.3 Simulation design
3.2.3.1 Description of the three experiments

Annual pattern 3 individuals hatched at different time during the spawning season in
seasonal conditions of food and temperature repeated each year. We compare lengths,
weights and condition factors to data at the different ages. We evaluate here the natural
differences in forcing conditions, which is one of the major source of variability within one
year class.

Starving conditions In this simulation, individuals experience constant temperature
conditions and have food ad libitum (f = 1) until they reach a certain length L and then
they are starved (f = 0). We test different L values (9, 13, 17 and 21 c¢m) to evaluate the
influence of length on the use of the reserves allocated to reproduction to pay maintenance
costs. This is repeated for different temperature levels (from 10 to 24 °C, every 2 °C).

Seasonal pattern We simulate the growth and reproduction of an individual in seasonal
conditions of food and temperature repeated each year, hatched the 15th of May. This
simulation is used to characterise the reproduction pattern of an average individual at
the annual scale as well as the seasonal evolution of some reproductive traits (absolute
and relative batch fecundity and spawning period). Contribution of the different state
variables to the weight is also observed as a function of time.

3.2.3.2 Link between observations and state variables

Weight In the context of the DEB theory, weight has contributions from structure,
reserve and the reproduction buffer. Thus, it is not an explanatory variable in the standard
DEB model (Kooijman et al., Subm.). However, as it is an easily accessible measurement,
there is a need to predict it to calibrate and/or validate the model. The weight W (g) of
an individual is defined as follow:

(E + ER)
PE

where dy is the density of the structural volume (g-cm™ ), and pg the energy content of
one gram of reserve (J-g7!) (reserve and the reproduction buffer have the same composi-
tion and therefore the same energy content).
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Condition factor In our data, the seasonal evolution of a condition factor cannot be
assessed as we only have information during the peak of the spawning season (see Data
section). The outputs of the model and the data for individuals of different ages and
lengths can however be compared. We can define the following condition factor:
w (E + ER)/pE

1+

K = — =
dyV dy'V

(3.2)

The condition factor thus indicates the state of the individual in terms of reserve and
reserve allocated to reproduction. In constant environmental conditions, DEB theory
assumes that the reserve density of an individual is constant: E = nV, with n a constant
(J-em™3). Hence, in constant environmental conditions, Eq. 3.2 becomes:

(n+ Er/V)

K=1+
dvpe

(3.3)

In this case, K is a function of Fr/V the density of the reserve allocated to reproduction.
If we consider the weight-length relationship W = aL®, we obtain that K = W/dyV =
all~? with o = ady,'§*=3 a constant. If b > 3, which is the case for the Bay of Biscay
anchovy (W = 0.0042L32 n = 4404), the condition factor is a function of the length of
the fish. Hence, a positive relationship between the condition factor and the length of the
fish in our data would suggest that large individuals accumulate more energy relative to
their length than do small individuals.

Relative fecundity per batch We defined the relative batch fecundity as the fecundity
per batch divided by the structural volume. As the batch energy density is constant in our
reproduction module, the relative fecundity will vary according to the energy content of an
egg and hence, the scaled reserve density of the individual. Therefore, with this definition,
an increase in relative batch fecundity indicates a decrease of the reserve density. However,
the relative fecundity per batch is usually defined by the absolute fecundity per batch
divided by the gonad-free weight of a female (e.g. Alheit, 1989). In the present work, we
do not consider this definition because we do not model the gonad state, hence we cannot
access to the gonad-free weight.

3.3 Results

3.3.1 Growth pattern

Fig. 3.4a shows the growth in length of three individuals hatched at the beginning, during
the peak and at the end of the spawning season. They experienced the same seasonal
environment each year. The results fit well with the length distribution observed for the
2000 cohort in May; parameters have been estimated to obtain this result. It should be
noticed that an individual that hatched late in the season will resume growth earlier than
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Table 3.1: Parameter values. Rates are given at the reference temperature T; = 286

K (= 13°C).
Symbol Value Units Reference
Parameters
Tr 286 K Motos et al. (1996)
Ta 9800 K after Regner (1996)
XK 75 calib.
K 0.015 a-! calib.
g 6 - calib.
v 0.4 cm-d~1 calib.
K 0.65 - calib.
KR 0.95 - Kooijman (2000)
[Ug] 0.1 d-em™  calib.
A 2 - calib.
Ly 0.5 cm Ré (1996)
L, 9 cm Ifremer surveys
) 0.172 - Ifremer surveys
dy 1 g-em™3  van der Veer et al. (2001)
pE/{PAm} 0.00275 cm?.d-g=! calib.

Initial conditions

a; 65 d Ré (1996)
€j f(t5) -
L; 3.5 cm  Ré (1996)
Ukr; 0 -

individuals hatched earlier in the season, at age 1, because this individual can mobilised
reserve more efficiently as the reserve mobilisation is inversely proportional to the length
of the individual. It also has to pay less maintenance costs (maintenance costs are pro-
portional to the structural volume). For the same reason, it will produce a higher growth
during age 1 period as it is relatively more distant from its asymptote than the others.

Growth in weight is shown in Fig.3.4b. The model outputs fit well with the weight
distribution observed for the 2000 cohort in May.

We calculated a condition factor as the ratio of the total weight divided by the weight
of the structural volume (Fig. 3.5). We found a positive correlation in our data between
this condition factor and the length of the individual (K = 0.03L + 0.82, n = 847,
p <0.001, Fig. 3.5a), although it only explains 20 % of the observed variability (r* = 0.2).
In Fig.3.5b, we show the evolution of this condition factor during the spawning season
of three individuals hatched at the beginning, during the peak and at the end of the
spawning season, with the same seasonal environment each year. We represent the three
spawning seasons of each individual (at age 1, 2 and 3). We also found this condition
factor function of the length of the individual in average (Fig.3.5b). As the spawning
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season progresses, this condition factor decreases due to the use of the reserve allocated
to reproduction. It should be noticed that at age 1, hatching date still influences the value
of the condition factor as the individuals have different lengths and thus, different energy
uptake and use for growth and reproduction. The individual hatched late in the season
spawned 9 times at age 1 while the two other individuals hatched early and during the
peak of the season spawned 12 and 13 times respectively. Hatching dates hardly influence
age 2 and 3 spawning seasons: their condition factors are similar. In our simulation,
age 3 individuals have less reserves allocated to reproduction and hence, have a smaller
condition factor than age 2. The different values of the condition factor as the spawning
season progresses have the same variability as our data.
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Figure 3.4: (a) Growth and (b) weight of 3 individuals hatched at the beginning, during the
peak and at the end of the spawning season
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Figure 3.6: Simulated time since starvation at which the individual starts to use the reserve
allocated to reproduction, as a function of temperature and length. Curves with 9 and 13 cm
initial length overlap.

3.3.2 Starvation

We simulated different experiences where the fish is starved (f = 0) to evaluate the
time at which the individual starts to use the reserve allocated to reproduction to pay
maintenance costs. Fig3.6 shows that if individuals are in warmer environments, they
will use it more rapidly, and especially if they are large.

3.3.3 Contributions to weight

Contributions of reserve, structure and the reproduction buffer to the total weight are
given in Fig. 3.7. Reserve has a limited contribution to the total weight compared to the
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Figure 3.7: Contributions of structure, reserve and the reproduction buffer to the total weight
of an individual hatched the 15" of May.

reproduction buffer and the structure. In our simulation, there is no weight loss during
winter but during spawning season due to the use of the reserve allocated to reproduction.
The loss of weight will be higher for large individual as they have allocated more reserve to
reproduction (if they are not too close to their asymptotic length otherwise they are less
efficient in mobilising energy from reserve ; energy mobilisation from reserve is inversely
proportional to length (see Eq.3.14, Appendix 3.1).

3.3.4 Reproduction pattern

The different reproductive traits that we obtained for an individual that lives three years
in a constant seasonal environment are given in Tab.3.2. In our simulation, spawning
starts at the same time for all ages as the temperature threshold is reached the same day
each year. The spawning season at age 1 is shorter than at age 2 and 3. At age 2, the
individual has a protracted spawning season of two months compared to age 1. It should
also be noticed that at age 3, the individual as a shorter spawning season than at age 2.

In terms of number of batches, the individual spawns less batches at age 1: a small
individual spawns less than a large individual (Tab.3.2). We found that the relative
fecundity per batch, expressed in number of eggs per batch and per unit of structure is
not depending on length. An individual spawns in average 720 eggs per batch and per
unit of structure at a spawning period of 3 days in average (Tab. 3.2). This corresponds to
an average batch fecundity of 8 000, 17 000 and 20 000 eggs at age 1, 2 and 3 respectively.

We found that the individual, independently of its length, stores in average two third of
the total energy used for reproduction during the pre-spawning period when considering
average seasonal conditions of temperature and food (Tab. 3.2).
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Table 3.2: Description of the average spawning pattern as a function of age: season,
average length L (cm) and weight W (g), number (#) of batches Np, total number
of eggs Neggs (#), average batch fecundity I (#), and relative batch fecundity
Fp, (#-cm™1), average spawning period At (d) and proportion of energy used for
reproduction accumulated before the season v (-)

Season L (cm) W (g) Np Neggs F Fr, At v
Age 1 14 Apr. - 20 Jun. 12.9 13.7 20 155880 7950 724 3
Age 2 15 Apr. - 31 Jul. 16.6 314 31 528710 17035 718 3  0.65
Age 3 15 Apr. - 19 Jul. 17.6 35.8 26 516240 20070 717 4

3.3.5 Seasonal evolution of some reproductive traits

Batch fecundity increases during the season (Fig.3.8a). The last batch spawned however,
has a lower batch fecundity, as the reproduction buffer did not contain enough energy to
fill one complete batch (with an energy density [Ep]): this is our end-spawning trigger.

As the environmental conditions have a seasonal pattern, we followed the evolution of the
absolute and relative batch fecundity and the spawning period during the season. We
found that spawning period decreases as the season progresses from a batch every 5 days
to a batch every 3 days at age 2 for instance (Fig.3.8b). The same pattern was observed
at age 1, 2 and 3.

The relative batch fecundity expressed per unit of structural volume does not present
any seasonal variation (Fig. 3.8c). However, if we express the relative batch fecundity per
unit of weight, its value ranges between 400 and 650 eggs per batch and per gram as the
season progresses (Fig.3.8d). As for the absolute batch fecundity, the last batch has a
lower relative batch fecundity.

3.4 Discussion

3.4.1 Comparison with field data
3.4.1.1 Growth pattern

Our model predicts a realistic growth pattern, both in terms of length and weight. The
simulated lengths and weights in spring of 3 individuals that hatched at different time
during the spawning season are within the observed range. The length-at-age variability
decreases for these 3 individuals between age 1 and age 3 as these individuals experi-
ence the same seasonal environment; their asymptotic length £, is the same (Kooijman,
2000). The youngest individual in particular compensates its growth delay at age 0 dur-
ing the following year (see Fig3.4a). The weight decrease during the spawning season is
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Figure 3.8: (a) Batch fecundity (F') given by the model (circles) and from Motos (1996)
(crosses), (b) spawning period, (c) relative batch fecundity (F7) per unit of structure and (d)
Fy, per unit of weight of an individual hatched the 15" of May. Fy, per gram of gonad-free weight
(ng) are given per month in Motos (1996). We used the relationship ng = 0.87 x W —0.08
(unpubl. data) to convert our weight output into Wt and express Motos (1996) F, estimates
into F'. The last batch of eggs always contains less eggs (see spawning rules in Appendix 3.2).

pronounced, particularly when the individual is large. It is due to the depletion of the
reserves allocated to reproduction predicted by the model, as shown in Fig. 3.7.

As suggested by the analysis of the model properties in constant conditions (see the section
Link between observations and state variables), the condition factor K is correlated to
length, both in our results and in the data. This indicates that relative to their size, large
individuals have more reserves for reproduction. Although the condition factor integrates
the reserves allocated to reproduction and the reserve, Fig. 3.7 shows that the contribution
of the reserve to the weight might be neglected. In addition to the general pattern, our
model reproduces the observed variability of the data, which is a good indicator of the

reliability of the model.

3.4.1.2 Starvation

By allowing the use of the reserves allocated to reproduction when the maintenance costs
cannot be paid from the reserve, our model is thus consistent with the observations. Alheit
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(1989) mentions a tight relationship between feeding and reproduction for clupeiform
species. For northern anchovy E. mordaz, Hunter and Macewicz (1985) found that after
3 days of starvation at 16 °C, atresia was observed and that after 13 days of starvation,
yolked oocytes were or no longer observed or all undergoing resorption.

Furthermore, our simulated experiments showed that at 16 °C, the use of the reserve
allocated to reproduction starts between 3 and 4 days after starvation for individuals that
range between 9 and 21 cm (Fig. 3.6), which is fully consistent with Hunter and Macewicz
(1985) findings. The temperature effect on E. mordaxr and E. encrasicolus physiology
can be compared as we found similar Arrhenius temperatures, using Kramer and Zweifel
(1970) findings for E. mordaz. These authors found that the growth rate of E. mordax
larvae reared in laboratory was multiplied by 1.75 between 17°C and 22°C. Using Eq. 3.18,
it leads to an Arrhenius temperature of 9 600 K which is close to the value estimated from
Regner (1996), 9 800 K for E. encrasicolus.

The results of the starvation simulations confirm that the anchovy physiology is well
captured by the model. Maintenance costs are proportional to the structural volume which
explains why during starvation simulation the use of the reserves allocated to reproduction
is more rapid when the individual is large. The energy allocated to maintenance is also
function of the temperature conditions ; the use of reserves allocated to reproduction
during starvation experiment is also more rapid when the temperature is high. The
temperature correction factor is an exponential, which explains the general form of the
different curves (see Fig. 3.6).

3.4.1.3 Reproduction pattern

Main features The simulated spawning season starts in mid-April and ends between
the end of June and the end of July according to the length of the individual. This is
within the spawning season described by Motos et al. (1996), who found the Bay of Biscay
anchovy spawning from the beginning of April to August with a peak spawning season in
May-June. As Hunter and Leong (1981), these authors suggested that anchovy can spawn
an average of 20 batches of eggs per season every 3 to 5 days. Our results range between
20 and 31 batches per season that are spawn every 3 to 4 days which is in agreement with
their estimation.

Onset of spawning Motos et al. (1996) described that small anchovies are in earlier
maturity stages than the large ones in April. We do not reproduce this pattern as they all
reach the size at puberty before the temperature threshold to start batch preparation. We
might need to take into account the vitellogenesis process to have differences in onset of
spawning between small and large individuals. The distribution of large individual more
south and more offshore might also explain an earlier spawning season if the temperature
is warmer in these areas.
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End of spawning Hunter and Leong (1981) tested the assumption whether spawning
ceases because of a lack of eggs of an appropriate size for maturation. Comparing ovaries
of reproductively active females with highly atretic ovaries of 6 females, they found no
difference in egg size distribution. Oocyte maturation probably continued up to the time
of the last spawning, whereupon maturation ceased and the remaining oocytes became
atretic. This seems to be consistent with our ending rule for spawning.

Origin of the energy used for spawning As the energy content of three spawnings is
present in the ovary at one time, Hunter and Leong (1981) stated that northern anchovy
must use energy stored in other tissues and food income to support reproduction. These
authors have estimated that the energy used for reproduction originated for two third
from fat reserves stored almost a year before, during the spring bloom - northern anchovy
spawning season being from January to April. The rest was obtained from food during
the spawning season .

3.4.1.4 Evolution of some reproductive traits

Relative batch fecundity The relative batch fecundity of the Bay of Biscay anchovy
increases as the season progresses (Motos, 1996) from 200 eggs per gram of gonad-free
weight in April to 500 in May and 650 in June-July. When expressing the relative batch
fecundity per unit of structure, this pattern can be observed for a single individual if
its reserve density decreases during the spawning season. The energy allocated in one
batch per unit of structure is constant; the energy content of one egg is depending on
the reserve density of the mother at spawning. Therefore, per unit of structural volume,
a mother with a lower density reserve will spawn more eggs with less energy per egg.
This is observed in different cases, but often attributed to an optimization strategy: an
egg spawned at the beginning of a reproductive season might experienced non favorable
conditions during the larval stage, larger length at hatching might increase the survival
rates of these eggs . DEB theory provides another mechanism to explain why eggs might
be larger at the beginning of the spawning season and smaller at the end: conditions are
less favorables in terms of food as the season progresses and the reserve density of the
mother decreases.

Spawning period The spawning period of the Bay of Biscay anchovy increases as the
season progresses (Motos et al., 1996). In our model, the spawning period will depends
on temperature. During the spawning season, the temperature increases, and so does the
spawning period (Fig.3.8b). However, we do not model spawnings that occur every day
or every two days as it is sometimes observed (Motos, 1996). There is a need for more
knowledge on the vitellogenesis and maturation processes.



3.4 Discussion 91

3.4.2 Environmental forcing

Average environmental conditions versus one cohort of individuals We con-
sidered data from the 2000 cohort. Data were collected in 2001, 2002 and 2003. We
used, however, average conditions over the period 1999-2003. Our objective was here to
capture the main features of the growth and reproduction pattern of the Bay of Biscay
population. If we would have considered the growth of all the cohorts since 2000, we
would have calibrated the parameters of the model to predict length at age 1 that would
be too large.

Primary production as a proxy for food density We used the primary production
as a proxy for food density. As the anchovy is zooplanktonophagous, the correct seasonal
evolution of the food density might be different. We could have used the zooplankton
variable of the biogeochemical model to construct our food density variable. However,
only the seasonal cycle of the chlorophyll-a biomass has been validated (Huret, 2005) as
remote sensing data are available. Therefore, we chose the production term to estimate
the zooplankton biomass. Furthermore, primary production has been considered as food
proxy for small pelagic fishes in other areas (Ware and Thomson, 2005).

Quality versus quantity of the food As we only took the total primary production
as a proxy for food density, we cannot assess the quality of the food. The quality of the
food might decrease during the season, as the food chain diatoms-copepods might not
be the dominant one in summer. Hence, if the quality of the food, defined here as the
amount of energy that the individual can assimilate from food, decreases as the season
progresses, the relative batch fecundity per unit of structure will increase and the energy
content per egg will decrease meanwhile. A better knowledge of the seasonal evolution of
the diet might help to formulate assumptions on the food quality.

We used a environmental climatology over 5 years. We now have a tool to work on the
plasticity of the reproduction pattern given different realistic environmental scenarios.
The interannual variability of the spawning pattern can be assessed, according to the
size-structure of the population, the conditions experienced by the individuals before the
season (in terms of energy available for reproduction), and the conditions during the
spawning season that determine some reproductive traits and the energy content per egg
in particular. This provides a useful tool to generate variable initial conditions for larval
drift models used to study recruitment determinants (Miller, 2007).
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Appendix 3.1: Equations of the standard DEB model

States variables The dynamics of the standard state variables are described by three
ordinary differential equations(Kooijman, 2000):

d

—F = — 3.4
i PA — Pc (3.4)
d Pa Kpc — DM

-V = = 3.5
dt [Ec] [Ec| (3:5)
d

SBr = 0 V>V, (3.6)

= (1 —=kK)pc —ps else

where p4 is the assimilation rate (J-d™!), pc the utilisation rate (or catabolic flux) (J-d™1),
pg the energy flux allocated to growth (J-d™'), py; the maintenance rate (J-d71), p;
the maturity maintenance rate (J-d™!), x the fraction of the utilisation rate spent on
maintenance plus growth (-), [E¢] the volume-specific costs of structure (J-cm™3), and V,,
the structural volume at puberty (cm?).

pa = {pam}fv?”?® (3.7)
pv = [pulV (3.8)
ps = 1;H[pM]V (3.9)
pr = (1 —K)pc—ps (3.10)
Pa = ﬁpc—fj\; . (3.11)
e = P e (312

with {pam} the maximum surface-area specific assimilation rate (J-em=2.d7'), f =
X/(X 4+ Xk) the scaled functional response (-), X the food density, Xy the satura-
tion constant, [pys] the volume-specific maintenance rate (J-cem™3.d™1), [E] = E/V the
reserve density (J-cm™3), v the energy conductance (cm-d™') and ky; = [pa]/[Fc] the
maintenance coefficient (d=1).

Reserve density DEB theory is based on the assumption that in constant environ-
mental conditions, the reserve density [E] = E/V (J-cm™3) is constant, which stands for
the weak homeostasis assumption. The change in reserve density is given by:

d g Apan} (1B
alf) = s (f—@) (313)

with [E,,] (= {pam}/v) the maximum reserve density (J-cm™2).



Appendices 95

Scaled state variables We scaled the reserve density by [FE,,] and the reproduction
buffer by {pam} at a reference temperature. The change in scaled reserve density e =
[E]/[Em] (-), volumetric length L = V'3 (cm), and scaled reproduction buffer Up =
Er/{pam} (cm?.d) are given by:

d

e = (f —e)v/L (3.14)

d ve—L/L,

— = - —7m 3.15

dt 3 e+4g ( )

%UR =0 fL<I, (3.16)
L/L L3

= (1-k) (eLQ%—L—> otherwise

gre m

with the investment ratio g = [Eg|v/(k{pam}) (-), L, the volumetric length at puberty
(cm) and the maximum volumetric length L,, = k{pam}/[prm] (cm).

Use of the reproduction buffer in starving conditions An individual is in starving
conditions when it cannot pay maintenance costs from reserve (py; > kpc). In this case,
we introduce the possibility to use the reproduction buffer to pay maintenance costs
when not empty. If the reproduction buffer is empty, the individual dies. Hence Eq. 3.16

becomes:
d :
U = 0 HL<L, (3.17)
L/L, L?
= (1—-k) (6[12% - L_> if L > L, and kpc > pum
g—Te m
L/L L3
= (1-k) (eLQ% - L_) —pu  otherwise
g—re m

Temperature All physiological rates depend on body temperature. For a species-
specific range of temperatures, the model considers a temperature effect given by

p(T) = exp <— - ?) p(Th) (3.18)

where T is the absolute temperature(K), 77 a chosen reference temperature (K), T4 the
Arrhenius temperature (K), p a physiological rate (e.g. ingestion rate or respiration
rate) (J-d™'). We can also use more elaborate methods to relate physiological rates
to temperatures that take deviations from the Arrhenius relationship into account at
the high and low boundaries of the environmental temperature range (Kooijman, 2000).
Physiological experiments for a large range of temperatures are then required.
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Appendix 3.2: Equations of the reproduction module

Allocation to the reproduction buffer is initiated at L = L, and then occurs at rate
pr = (1 — K) X pc — py. The reproduction module specifies the handling rules for the
reproduction buffer.

Start of the spawning season Batch preparation is initiated if surface temperature
(0 - 20 m deep) exceeds Tr = 286K = 13°C.

Energy allocation to one batch We assume a constant energy density per batch [Ep].
Hence, a batch will contain E% = min(ER, [Eg|L?) (J). The rate of batch preparation is
given by:

1 UL2 + /{ZMLS

= —|[(1 — — ith =Kk
PB )\[( K) X pom — pg] - with pom = [En) 1+ 1/g

with pp the batch preparation rate (J-d=!), pc,, the utilisation rate of the individual if it
was fed ad libitum (e = 1) and A (-) a constant (A > 1). The rate still depends on length
of the individual and is motivated by the avoidance of an unbounded accumulation of the

(3.19)

reproduction buffer at abundant food; the batch preparation rate pg cannot be smaller
than the allocation to the reproduction buffer. A batch is completed if the batch size
equals E7%. Notice that only in the last batch of the spawning season the batch size will
be smaller than the target size Ep = [Ep|L3.

Spawning At spawning the reproduction buffer makes a step down of E% if enough is
available, else it is fully emptied. So if tg denotes the time point at a spawning event, we
have

ER<tB + dt) = ER(tB> — EE and EB<tB + dt) =0 (320)

Egg energy content An offspring at birth will have the same scaled reserve density
e = [E]/[E.] as the mother at spawning (Kooijman, 2000). It is also assumed that
the initial structural volume of an embryo V{ is almost zero. The reserve energy F,
the structural volume V' and the reproduction buffer energy Ey of an embryo are thus
characterized by the following initial and final states:

(Eo, % 0,0) ™ (B, 5, 0)
with E, the initial reserve (J), E, = eyVi[En] = e,Vi[Ey] the reserve at birth (J), e,
the scaled reserve density at birth and e, the scaled reserve density of the mother at
spawning. Therefore, using reserve and structure dynamics, we can assess Fy. The
routine 'initial_scaled_reserve’ of the freely downloadable software package DEBtool
(http://www.bio.vu.nl/thb/deb/deblab/) is designed for it.
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Number of eggs per batch The number of eggs per batch Ng = kg x Ef/Ey, where
1 — kg is the overhead costs of reproduction, which is paid at the moment of conversion
of (part of) the reproduction buffer to eggs.

End of the spawning season The spawning season ends when Er = 0 or if the surface
temperature goes below Tk = 13°C.

Scaled variables We removed energy dimension from the equations of the standard
DEB model. We proceed the same way for the reproduction module. We scaled the
energy per batch by {pa,}. Hence Eq. 3.20 becomes:

Eg(tp + dt)

Ur(tp + dt) o]

= Ugr(tg) — Ug (3.21)
with Ug = Ep/{pam} the scaled energy per batch (cm?-d) and [Ug| = [E]/{pam} the
scaled energy density per batch (d-cm™'), that we assume constant. We also have the

number of eggs per batch Ng = krUps/U%, with US = Ey/{pam} the initial scaled reserve
(cm?-d).
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Résumé détaillé

La formation de 1'otolithe dans 'oreille interne des poissons dépend de leur métabolisme.
Bien que la croissance en longueur d’un individu et la croissance de 1'otolithe soient forte-
ment corrélées, il est tres souvent souligné que la taille de I'otolithe dépend également du
taux de croissance de l'individu. Un individu a croissance lente a un otolithe plus grand
qu'un individu ayant une croissance plus rapide pour atteindre la méme taille. Il y a un
découplage entre croissance en longueur et croissance de I'otolithe. Pour reconstruire 1'his-
toire de vie d'un individu, il faut pouvoir prédire I'effet des conditions environnementales
sur la formation de I'otolithe.

Ce chapitre concerne la modélisation de la croissance et de l'opacité de l'otolithe en
fonction de la physiologie d’un individu et des conditions environnementales rencontrées.
On se propose de coupler ce modele de formation de I'otolithe au modele bioénergétique
de croissance et de reproduction développé pour ’anchois du golfe de Gascogne, basé
sur la théorie DEB. Dans un modele DEB, la formation d’un produit n’influe pas sur
les variables d’état du systeme mais dépend de leur dynamique. Les féces d'un animal,
I’écorce d’un arbre, ou encore le flux d’oxygene de la respiration sont des exemples de
produits. Un otolithe est alors modélisé comme un "produit’.

On évalue la capacité du modele a reproduire la relation générale entre longueur du pois-
son et rayon de l'otolithe. On formule ensuite différents scénarios de populations selon la
source de variabilité inter-individuelle considérée : dates de naissances, potentiels physio-
logiques différents et on évalue les relations obtenues en terme de croissances annuelles
dans l'otolithe. Nous ne disposons pas de mesures sur 'opacité d’un otolithe d’anchois en
fonction du rayon de l'otolithe. Une étude théorique sur la capacité du modele a recons-
truire I'histoire de croissance d’un individu mais également la nourriture assimilée par cet
individu au cours de sa croissance est réalisée. On évalue ainsi le potentiel du modele a
extraire de I'information d’un tel type de données.

Dans un environnement saisonnier (Fig. 4.4a et b), la relation linéaire générale entre taille
de l'otolithe et taille du poisson est conservée mais on observe un léger découplage pour
les individus agés (Fig.4.4d). Ce modele reproduit bien les principales caractéristiques
de la relation entre le rayon de l'otolithe et la longueur du poisson. Il nous permet en
outre d’évaluer les dates de reprises de croissance apres la période hivernale. Lorsque 'on
simule une population d’individus identiques, nés a des dates différentes, on reproduit bien
la corrélation négative entre croissance a l'age 0 et croissance a ’age 1. Si les individus
ont des potentiels physiologiques différents, la corrélation entre croissance a 1’age 0 et a
I’age 1 devient positive, mais les individus sont toujours dans le nuage de points observé.
Ces différentes sources de variabilité peuvent étre envisagées pour la modélisation de la
population d’anchois du golfe de Gascogne.

Enfin, la conceptualisation d'un otolithe comme un produit dans le cadre de la théorie
DEB permet donc d’établir un lien entre métabolisme du poisson et formation de I’otolithe
qui redonne les principales caractéristiques de la relation rayon de 1’otolithe - longueur du
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poisson. Ce modele montre en outre que la mesure de 'opacité d’un otolithe en fonction
du rayon de l'otolithe peut permettre de reconstruire I'histoire de vie des individus. Cette
reconstruction nécessite une information sur la température vécue mais le modele n’est
pas tres sensible a cette variable. Le potentiel d’application de ce modele est large. Il
pourrait étre appliqué a d’autres sources de données que sont les écailles ou encore les
coquilles des bivalves pour une meilleure compréhension des conditions environnementales
expérimentées a 1’échelle de I'individu.
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Abstract We present a new simple and general bioenergetic model for otolith growth
and changes in opacity that allows the reconstruction of the food history of an individual
fish. The model is based on the Dynamic Energy Budget (DEB) theory for metabolic or-
ganization, which is well tested for its applicability to fish energetics. This reconstruction
makes use of measured opacity as a function of the length in the otolith, of temperature
conditions, and of model parameter values. We illustrate the model and its application
to data on the anchovy population of the Bay of Biscay. The model captures the main
features of the otolith data. We do not assume any fixed relationship between otolith
and body length and the model reproduces the general observation that slow-growing
fishes have relative large otoliths compared to fast-growing fishes of the same length.
Back-calculation of body length and reserve density are side results of the food history
reconstruction. We discuss methods to relax on required knowledge of parameter values,
making use of the body size scaling relationships that are implied by DEB theory.
Since we use general principles only, our method has potential for similar reconstruction
problems e.g. shells of molluscs. Comparison between reconstructed ingested food and
available food sources might also help to access food selection.

Keywords Dynamic Energy Budget theory, otolith, opacity, reconstruction, scaled func-
tional response

4.1 Introduction

The ability to reconstruct food history might help to infer ecosystem dynamics (when
does the fish resume or cease growth). Such studies can provide a better understanding
of the effect of environemental conditions on life history traits. Trace element composi-
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tion of the otolith have been used more recently to reconstruct migration trajectories of
individual fish (e.g. Campana et al., 2007; Fablet et al., 2007). Interpretation of otolith
data is also potentially one of the few methods available to access information about food
availability in natural populations. Direct observations on size-dependent food selection
and nutritional value of the various food components are typically difficult to obtain and
are in need of supplementary information from indirect methods, such as from otolith
data. The interpretation of differences in opacity of otoliths and the link between otolith
and body size can be important to access the food history experienced by an individual
fish. However, it requires a better understanding of the link between fish metabolism and
otolith formation.

Although this link between metabolism and otolith formation has been mentioned to
explain the decoupling between fish growth (in length) and otolith growth, we know of
only two models that link otolith formation and energetics (Schirripa and Goodyear, 1997;
Hussy and Mosegaard, 2004). The model of Hussy and Mosegaard (2004) successfully
reproduced a decoupling of otolith growth and fish growth during starvation period, by
taking into account the contribution of maintenance processes to otolith growth. However,
to estimate model parameters, they required detailed knowledge of cod physiology and
the model could not be used to reconstruct local food environment.

We here propose a new model of otolith growth and changes in opacity, based on a similar
assumption as developed in Hussy and Mosegaard (2004). However, this model avoid the
problems of the need of precise physiology data and thus, is general and can be used
for food history reconstruction purposes. Our model is a natural and straightforward
application of the Dynamic Energy Budget (DEB) theory for metabolic organization.
The conceptual step that directly leads to a DEB-based model for otoliths is to consider
them as a product, not unlike shells of mollusks, wood of trees or hairs of mammals. Some
products are discharged into the environment, others serve particular functions and some
can be used for reconstruction purposes.

We first evaluate the properties of the otolith model in different environmental conditions.
We then studied two questions : i) can we reproduce the anchovy otolith pattern evaluated
at the population scale? and i) does the model allow the reconstruction of the food history
of an individual?

4.2 Material and method

4.2.1 Model description
4.2.1.1 Standard DEB model

We used the standard model of the DEB theory (Kooijman, 2000, 2001; Nisbet et al.,
2000). An introduction with a special emphasis on parameter estimation can be found in
van der Meer (2006). It assumes that the various energetic processes, such as assimilation
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and maintenance, are dependent either on surface area or body volume. The model further
assumes that the assimilated products first enter a reserve pool, from which they are
allocated to maintenance, growth and reproduction. The DEB theory states that a fixed
fraction k is allocated to somatic maintenance and growth, with priority for maintenance.
The remaining fraction 1—x is available for development and reproduction (van der Meer,
2006).

Food J, 1 Faeces Assimilation py

Reserve utilisation po

Reserve

Somatic maintenance p,

Growth pg

Somatic
Maintenance

Maturity

Maintenance Maturity maintenance PJ

Reproduction pg

T O TR W N

Reproduction

buffer . .
l somatic maimntenance
KR

Structure Fraction to growth and

Eogs kg | Fraction to eggs

Figure 4.1: Energy fluxes through an individual at the adult stage following DEB theory

State variables The standard model deals with one type of food, one type of reserve
and one type of structure for an isomorph, i.e. an individual that does not change in
shape during growth. An individual is described by three state variables: the structural
volume V' (cm?), the reserve energy E (J), and the reproduction energy buffer Er (J).
DEB theory assumes that they don’t change in composition through the life span of the
organism (strong homeostasis assumption). The word 'reserve’ describes material that is
always available for metabolic use when present. Reserve material is continuously used
and replenished without maintenance costs, while structural material, and in particular
proteins, are continuously degraded and reconstructed, which involves maintenance costs.

Dynamics Figure 4.1 presents a scheme of energy fluxes through an individual, as
delineated by the standard DEB model. The rate-parameters depend on temperature
(see Eq.4.12 in Appendix 4.1), but are constant otherwise. The transition between the
embryo and the juvenile stages, and between the juvenile and adult stages occurs when
the cumulated energy invested into maturation exceeds a certain threshold. It is assumed
that these thresholds correspond to fixed volumes V;, and V,, where subscript b and p
refer to birth and puberty, respectively. At birth, the individual switches on feeding. At
puberty, allocation to maturation is redirected to reproduction. The reproduction buffer
is often emptied at the end of the spawning season each year but species-specific handling
rules can be specified (see Pecquerie et al., In prep.b).
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Table 4.1: Assumptions of the otolith growth model

1. The saccular epithelium surrounding the otolith, is isomorphic with the fish and hence
delineates a volume that is a constant proportion of the structural volume of the individual.

2. The volume of the fluid (endolymph) that contains the otolith material (dissolved material)
is equal to the volume delineated by the saccular epithelium reduced by the volume of the
otolith (precipitated material).

3. The mass (in moles) of the otolith material is a product. Its formation is a weighted sum
of the three basic powers of the DEB theory, namely assimilation, growth and dissipation.

4. The use of otolith material is proportional to its concentration within the saccular epithe-
lium

5. The fraction that precipitates on the otolith equals the volume of the fluid relative to the
volume delineated by the saccular epithelium; the rest is excreted into the environment.

6. The change in volume of the otolith is proportional to the amount of material that is
precipitated.

7. The mass of material in the endolymph changes in pseudo-steady state.

The notation and symbols are presented in Appendix A. The equations of the model are
described in Appendix 4.1.

4.2.1.2 Otolith model

Definition of a product DEB theory states that product formation is a weighted sum
of the three organizing fluxes: assimilation (conversion of food into reserve), dissipation
(maintenance, maturation and reproduction (in adults) overheads) and growth (conversion
of reserve into structure). This rule for product formation applies to products such as
heat, nitrogen waste, carbon dioxide, and resources such as dioxygen (if available in
unlimited amounts). It is noteworthy that DEB theory provides an explanation for the
method of indirect calorimetry: dissipating heat can be expressed as a weighted sum of
dioxygen consumption, and carbon dioxide and nitrogen waste production because all the
mentioned fluxes are weighted sums of the three organizing fluxes. Some of the weight
coefficients might be zero. For instance, for a product as faeces, the weights for dissipation
and growth are zero and faeces production is linked to assimilation only.

We model otolith formation as a product. Therefore, we do not assume any fixed rela-
tionship between otolith and body length in our model; it will depend on individual life
histories.
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Otolith growth We consider the growth of a sagitta, henceforth called 'otolith’, from
the juvenile stage (after metamorphosis) to the adult stage. We assume that otolith change
in shape occurred at metamorphosis and that the otolith remains isomorphic thereafter.
We also assume, for simplicity’sake, that the contribution associated to assimilation does
not contribute to otolith formation. Hence we link otolith production to growth and
dissipation only.

The assumptions are given in Tab. 4.1 and the equations derived from these assumptions
are given in Appendix 4.2. Equations given in Appendix 4.2 are however the general case.

Otolith opacity Product formation directly follows from the principles underlying
DEB theory such as strong homeostasis. Differences in the chemical composition of
the three contributing fluxes cause differences in opacity in the otolith and, therefore, are
automatically implied in our model.

We assume that opacity is function of the chemical composition of these contributions.
More specifically we assume that opacity equals the relative contribution of growth. The
assumptions we make to model otolith opacity are listed in Tab. 4.2.

Table 4.2: Assumptions of the otolith opacity model

1. The chemical composition of otolith material derived from the three sources (assimilation,
growth and dissipation) is constant.

2. Each source contributes differently to opacity because of their differences in chemical
composition.

3. Contribution coupled to dissipation do not contribute to opacity

4.2.2 Application to the Bay of Biscay anchovy

The model is parameterized for the Bay of Biscay anchovy population, which is a short-
lived species with iteroparous reproduction and indeterminate fecundity .

4.2.2.1 Data

Data on adults were collected during Ifremer! spring acoustic surveys (PEL. 2001 to 2005)
on board R/V Thalassa. These surveys aimed at assessing anchovy and sardine stocks in
ICES areas VIIla and VIIIb. Individuals data on length (nearest 5 mm), age (in years)

!French Research Institute for Exploitation of the Sea
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and otolith growth are available. Otolith diameter is measured along the major axis of
the otolith. The width of the winter mark is included in the estimate of the annual otolith
radius. Data collection and measurements methods are fully described in Petitgas and
Grellier (2003). For the period 2001-2005, 3558 individuals have been sampled.

We used juvenile data collected in 1999 to estimate initial conditions of otolith radius. In
September 1999, an acoustic survey targeting juvenile anchovy was jointly conducted by
Ifremer and AZTI? as part of the European project JUVESU with the R/V Gwen Drez.
192 juveniles were sampled at sea surface (0-20m) using a mid-water pelagic trawl. This
survey was performed with a less extensive coverage than spring surveys but juvenile an-
chovy habitats were targeted. Biological samples were obtained with the same protocol as
during spring surveys. Length and otolith size were measured. Otolith micro-increments
were numbered following a protocol described in Allain et al. (2003) to estimate age in
days.

4.2.2.2 Anchovy DEB model

The otolith model we develop in this study is coupled to the DEB model of anchovy
growth and reproduction developed in Pecquerie et al. (In prep.b). Forcing variables and
parameter values are the same (Tab.4.3). Initial conditions are set at metamorphosis
at the age of 60 days and physical length is 3.5 cm (Pecquerie et al., In prep.a) . The
scaled reserve density e is equal to f, the scaled functional response at initial time and
the reproduction buffer is empty as the individual is a juvenile.

We set the initial otolith radius to 0.0573 cm. This value is obtained from the linear
relationship of otolith radius as a function of total length fitted to juvenile data in the
range 3.5 to 4.5 cm (Lo = 0.0203L — 0.0239, n = 34, r? = 0.825).

4.2.3 Simulation design
4.2.3.1 Model properties

We simulate the growth of an individual in constant environmental conditions to study
the resulting fish length - otolith radius (FL - OR) relationship for one individual. In
the whole study, otolith radius is considered as the dependent variable (ordinate of the
FL - OR relationship), as we aim at understanding the variability of the otolith radius
for a given body length. We then evaluate the effect of different food levels on the FL -
OR relationships. The opacity and the change in opacity patterns are finally studied in a
seasonal environment.

2Spanish Fondation of Food and Marine Research
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Table 4.3: Parameter values.

T, = 286 K (= 13°C).

Rates are given at the reference temperature

Symbol Value Units  Reference

Parameters

Tr 286 K Irigoien et al. (2007)

Ta 9800 K after Regner (1996)

XK 75 Pecquerie et al. (In prep.b)

km 0.015 d—! Pecquerie et al. (In prep.b)

g 6 - Pecquerie et al. (In prep.b)

v 0.4 cm-d~!  Pecquerie et al. (In prep.b)
0.65 - Pecquerie et al. (In prep.b)

KR 0.95 - Kooijman (2000)

Ly 0.5 cm Ré (1996)

L, 9 cm Ifremer surveys

) 0.172 - Ifremer surveys

00 0.4 - calib.

ds 20 calib.

voD 1.186E-05 cm-d~! calib.

voG 1.105E-04 cm-d~! calib.

Initial conditions

a; 65 d Ré (1996)

€j [f(t5) -

L; 4 cm Ré (1996)

Loj 0.0573 cm Ifremer surveys

Urj 0 -

4.2.3.2 Anchovy otolith pattern

We simulate the growth of individuals hatched at different dates during the spawning

season. In the Bay of Biscay, the spawning season of anchovies extends from April to
August, with a peak in May-June (Motos et al., 1996). These individuals experience
different life histories and have a life span of 3 years. We compare the resulting FL. - OR
relationship of individuals that would be caught in May to data. Annual otolith growth
is also evaluated and compared to data. We include the end of the winter band in the

calculation of annual otolith growth, as in data.
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4.2.3.3 Food history reconstruction

We suppose here the opacity as a function of otolith radius O(Lgp). This relationship is
known from data for a particular individual fish as well as all required parameter values.
We evaluate the possibility to reconstruct the food history for ¢ € [ty,t.], where t; is
the time at mouth opening and t. the time at capture. We here make a number of
simplifications (but none of them is essential).

1. The growth is isomorphic through the whole life cycle.

2. Shrinking does not occur. This typically can happen at extreme starvation. We
assume that the reproduction buffer of such individuals is large enough to cover
maintenance costs during starvation (Pecquerie et al., In prep.b).

3. We know the length at birth. Concerning otolith radius at birth, a specific check
in the otolith can often be attributed to mouth opening and we do not need any
assumption for it.

4. We do not reconstruct food density itself but the scaled functional response f(t),
which defines the ingestion rate as a fraction of the maximum ingestion rate for an
individual of that size. The scaled functional response is a dimensionless scalar that
varies in the range [0,1]. The motivation is that this method does not involve the
identification of the food source. On the contrary, reconstructed scaled functional
response then can be used to identify the food source.

5. We know the temperature correction factor: cr(t) = exp (Ta/T1 — Ta/T(t)), with
T4 the Arrhenius temperature (K), T} a reference temperature (K) and 7'(¢) (K) the
experienced temperature by the individual (see Eq.4.12). This knowledge can be
obtained from interpretation of trace element composition of the otolith or isotope
data in terms of migration for instance (Campana et al., 2007) and the knowledge
of the hydrology of the area.

We use routines in toolbox ’animal’ of the software package 'DEBtool’
for Octave and Matlab. 'DEBtool’ routines are freely downloadable from
http://www.bio.vu.nl/thb/deb/deblab/. We first generate with routine f2o the
function O(Le) for an isomorph that experiences the same seasonal conditions as in the
Model properties section. We used T and the 11 parameters T4, Ly, Ly, K, kg, ¢, v, kur,
vop, Vog and dg, estimated for anchovy. Lengths are volumetric lengths. We then used
the inverse routine 02f to reconstruct f(¢) from birth to time at capture. This routine
also back-calculates L(t), Lo(t) and e(t) but requires the knowledge of the temperature
correction factor as a function of time crp(t).
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4.3 Results

4.3.1 Model properties

In constant environmental conditions, the relationship between otolith radius and fish
length can be estimated by a linear relationship for almost all the life cycle of the individual
except close to the asymptotic length (Fig.4.2a and b). The maintenance flux is then
much larger than the growth flux ; the otolith continues to grow until it fills the volume
delineated by the saccular epithelium. This volume depends on food conditions and the
parameter 0g. Opacity pattern in constant environmental conditions decreases as the fish
get closer to its asymptotic length. At puberty, the opacity makes a jump as the energy
invested into development (dissipated energy) is then stored into the reproduction buffer
(Fig. 4.2¢).

In different food levels, DEB theory states that individuals reach different asymptotic sizes
(Fig.4.3a). The resulting FL-OR relationships also differ among individuals, according to
the food level they experienced. Slow growing fish have larger otolith than fast growing
fish of the same length, and the difference amplifies as the length increases (Fig.4.3b).

In seasonal environmental conditions (Fig4.4a and b), the fish ceases growth during winter
periods but its otolith still grows mainly due to the contribution associated with main-
tenance processes (Fig4.4c and d). As contributions associated with dissipation do not
contribute to otolith opacity, we can detect translucent bands during winter period on the
otolith (Fig4.4e). The beginning and the end of a band are detected by the human eye
at maximum changes in opacity (Fig4.4f): by calculating the derivative of the opacity
function as a function of otolith radius, a band is comprised between one minimum and
one maximum of this function.

4.3.2 Anchovy otolith pattern

We found a significant linear relationship between fish length and otolith radius (r? = 0.77,
p < 10716). We added an age effect in the former statistical model that showed to be
significant (r? = 0.81, p < 107'6). This model is more adequate since the Akaike Criterion
was lower for the model with an age. At the same length, individuals of Age 3 have larger
otolith radius than Age 2 and Age 1 individuals (Fig4.5b). Moreover, the slopes of
the different FL-OR relationships are significantly different, which indicates that if an
individual of Age 2 or 3 is smaller than the average length of its year class, its otolith will
be even larger than an individual of Age 1 of the same length.

Petitgas and Grellier (2003) showed that the larger the otolith growth at age 0, the lower
the otolith growth at Age 1 for individuals sampled in 2002 and 2003. This pattern was
also observed for individuals sampled between 2003 and 2005 (Fig.4.5¢). We found a
significant negative relationship between Loy — Loy and Lo; (r? = 0.51, p < 1071¢). In the
data, we did not found any relationship between growth at Age 3 and growth at Age 2
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Figure 4.2: Model properties: (a) body length (solid line) and otolith radius (dotted line) as a
function of time, (b) otolith radius as a function of body length and (c) opacity as a function
of otolith radius in constant food and temperature conditions. The jump in opacity occurs
at puberty, development does not contribute to dissipation thereafter (see text and Eq.4.26,
Appendix 4.2).

(Fig. 4.5d) ; the slope of the relationship was not significantly different from 0 (p = 0.3818,
n = 572).

We formulated different scenarios to attempt to reproduce this otolith growth pattern.
The growth of 20 to 40 individuals was simulated i) assuming different hatching dates but
similar seasonal environmental conditions (Fig.4.5), i) assuming the same hatching date
for all the individuals, similar seasonal environmental conditions, but different values of
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Figure 4.3: Model properties: (a) growth of body length according to different food levels and
(b) otolith radius as a function of body length for these different food levels

the saturation constant X (see Appendix 4.1), which results in different scaled functional
response [ for the same food environment (Fig.4.6), and i) assuming different hatching
dates and different values of the saturation constant (Fig.4.7).

In Exp. 1, individuals are experiencing the same seasonal environment and hence have
the same asymptotic length (Fig.4.5a). Growth differences at Age 0 and 1 are due to
differences in hatching dates. No overlapping in length between individuals of Age 1, 2
and 3 are generated with this scenario. The simulated FL-OR relationship is similar to
the relationship observed, when age is not taken into account but we do not reproduce
the observed age-specific FL-OR relationships (Fig. 4.5b and ¢). This scenario reproduces
the FL-OR relationship of an individual (see Fig.4.2b). The otolith growth relationship
between Age 0 and Age 1 is well reproduced, although otolith growth at Age 1 is slightly
higher than observed (Fig. 4.5d).

However, this scenario does not generate any variability of this relationship. Otolith
growth at age 3 is too high compared to data (Fig.4.5¢) and this scenario generates an
otolith growth relationship between Age 2 and Age 3 that we do not observe in our data. It
is opposite to the otolith growth relationship between Age 0 and Age 1. This is explained
by the fact that although individuals that were small at the end of their first winter (Age0
growth) did grow relatively more at Age 1 than the large Age 0 individuals, they are still
smaller at the end of their second winter (Age 1 growth). As all these individuals have the
same asymptotic length (same food environment), larger individuals at Age 2 are closer
to the asymptote than small individuals. Therefore, there is a positive relationship in this
scenario between otolith growth at Age 2 and at Age 3.

In Exp. 2, individuals hatched the same day but have different capabilities to extract en-
ergy from the same environment, hence they have different asymptotic lengths (Fig. 4.6a).
We generate a slight overlapping of lengths at Age 2 and 3 with this scenario. The sim-
ulated FL-OR relationship is similar to the relationship observed and age-specific rela-
tionships are comparable. This scenario reproduces the observed pattern that fish of the
same length but higher age have larger otoliths (Fig.4.6b and ¢). The simulated otolith
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Figure 4.5: Exp. 1: (a) Length as a function of age of 20 individuals hatched between the 15!
of April and the 15 of August, Otolith radius Lo as a function of fish length £ and age (b) in
data and (c) in simulation 1, (d) otolith growth at age 1 (Lo2 — Lo1) as a function of otolith
growth at age 0 (Lo1) (e) otolith growth at age 2 (Lo3 — Lo2) as a function of otolith growth
at age 1 (Lo2 — Lo1).

growth relationship between Age 0 and Age 1 is opposite to the observed one. In this
scenario, the larger the otolith growth at Age 0, the larger the otolith growth at Age 1.
It should be noticed however that the simulated data are within the observed variabil-
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Figure 4.6: Exp. 2: (a) Length as a function of age of 20 individuals hatched the 15 of June,
with different saturation constant. Otolith radius Lo as a function of fish length £ and age (b)
in data and (c) in simulation 1, (d) otolith growth at age 1 (Lo2 — Lo1) as a function of otolith
growth at age 0 (Lo1) (e) otolith growth at age 2 (Lo3 — Lo2) as a function of otolith growth
at age 1 (Lo2 — Lo1)

ity of the otolith growth relationship between Age 0 and Age 1 (Fig.4.6d). The same
otolith growth relationship as in Exp. 1 is observed between Age 2 and Age 3, although
the explanation is different. Here, individuals have different asymptotic lengths. In the
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same environment, with different saturation constants, small individuals at Age 2 are the
individuals that have small asymptotic lengths ; their growth at Age 3 will be smaller
than individuals with a larger asymptotic length.

Exp. 3 is a combination of Exps. 1 and 2, 7.e. different hatching dates and different values of
the saturation constant. With this scenario, we are able to generate overlapping lengths at
Age 2 and 3 (Fig.4.7a), and the observed negative relationship of otolith growth between
Age 0 and Age 1 (Fig.4.6d). It also generates variability around this relationship, that
is within the observed variability. For the age-specific FL-OR, the main pattern is well
reproduced: slow growing fish have larger otoliths but it should be noticed that the
slopes of these age-specific FL-OR relationships are slightly increasing with age which is
opposite to the observations. We obtain the same positive otolith growth relationship
between Age 2 and Age 3 as in Exps. 1 and 2.

4.3.3 Food history reconstruction

By assuming that opacity as a function of otolith radius is available (Fig.4.8a), we can
reconstruct the assimilated food history of an individual, even during period when food
density do not allow growth (Fig.4.8e). During growing periods, the reconstructed food
history overlaps the experienced one. During non growing periods, we are only able
to detect the minimum food level that is required for growth. As the fish grows, this
minimum food level to maintain growth increases.

This reconstruction required the knowledge of the temperature correction function
(Fig.4.8b). However, the sensitivity of the food reconstruction function to temperature
conditions is limited (not shown).

Back-calculation of otolith and body growth (Fig.4.8c and d, reconstructed) shows a
perfect match with simulated otolith and body growth (Fig.4.8c and d, experienced),
even during no growth periods.

4.4 Discussion

4.4.1 Otolith growth pattern of Bay of Biscay anchovy

With our model, we were able to reproduce the annual otolith growth and opacity pattern
of the Bay of Biscay, using average seasonal temperature and food cycles and assuming
that individuals hatch at different dates during the spawning season: the smaller the
growth at age 0, the higher the growth at age 1.

Using this model, we can detect the start and the end of the translucent zones and hence,
have more information on seasonal growth. The potential of the model to reconstruct
food history might help to infer ecosystem dynamics (when does the fish resume or cease
growth).
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Figure 4.7: Exp. 3: (a) Length as a function of age of 40 individuals hatched between the 15
of April and the 1% of August, with different saturation constant (observed lengths at age will
be plotted). Otolith radius Lo as a function of fish length £ and age (b) in data and (c) in
simulation 1, (d) otolith growth at age 1 (Lo2 — Lo1) as a function of otolith growth at age 0
(Lo1) (e) otolith growth at age 2 (Lo3—Lo2) as a function of otolith growth at age 1 (Lo2—Lo1)

We can reproduce some of the observed variability in the otolith radius - fish length
relationship by assuming different environmental conditions, but we only reproduced part
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overlayed.

of this variability. Environmental conditions might be more variable than the ones we
considered.

Our model explains why Age 3 individuals have larger otoliths than Age 1 fish of the same
length: during winter conditions, the fish might not grow while there is still contribution
from the dissipation flux, hence the otolith still grows during winter. According to the
age of the fish, the FL-OR relationship changes. However, we do not explain why the
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slope of the FL - OR relationship varies according to age. It might be due to size selective
mortality. We might not observe large Age 2 and Age 3 individuals.

The observed variability in the otolith growth pattern is the results of different individ-
ual properties (captured by individual parameter values in our model) and life histories
(experienced temperature and food conditions in our model). We suggest that testing
different scenarios is one of the promising way to disentangle these different sources of
variability. These scenarios should provide patterns consistent with all the observations
(observed mean and variability) and hence define constraints on the possible sources of
variability among individuals. Such studies can provide a better understanding of the
effect of environmental conditions on life history traits.

4.4.2 Link otolith formation - fish metabolism

By assuming that not only growth but also dissipation contributes to the growth of an
otolith, we successfully reproduced the decoupling between somatic and otolith growth
with slow growing fishes having larger otolith. Our main assumption in the present work
is that we can link otolith formation to the metabolism of the fish by modelling otolith as a
product in the context of DEB theory. This assumption is fully consistent with the studies
of Wright (1991) and Yamamoto et al. (1998) that showed a close correlation between
otolith growth and specific rates of standard oxygen consumption. Oxygen consumption
can be similarly modeled as a product in the context of the DEB theory.

Hussy and Mosegaard (2004) already introduced the contribution of maintenance pro-
cesses to the growth of an otolith in their bioenergetic model of otolith growth. We
consider here the contribution from all the fluxes that dissipate .

Compared to the model of Hussy and Mosegaard (2004), we did not resolve our model
into proteins and CaCOjs. These authors developed a model that has been applied to
cod larvae. Here, our model is focused on otolith macrostructures like annual rings. The
contribution of proteins and CaCOj3 to the opacity of an otolith seems to be not yet
resolved at this scale. However, applied to the formation of the microincrements, the
parameterisation of the opacity might be greatly improved. To set opacity equal to zero
during no growth period is obviously not realistic but it simplifies the model as we could
not compare the outputs of our model with opacity measurements on otoliths of adult
anchovy.

We did not consider contribution from assimilation to reduce the number of parameters
to estimate. No contribution from assimilation is a special case of our model. Starvation
experiments on juvenile or adult fish might help to evaluate the contribution of assim-
ilation. These juvenile and adult fishes have more reserve than larvae for instance and
can handle starvation conditions for some longer time than larvae, without modifying the
dynamics of the reserve. If the otolith growth and opacity of starved individuals differ
from individuals in non-limiting conditions before the decrease of the fish growth rate,
assimilation will then contribute to the formation of an otolith. However, Oyadomari and
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Auer (2007) showed that feeding frequency did not have incidence on the prominence of
subdaily marks in larvae ciscoes Coregonus artedi, which might indicates that assimilation
contributes little to otolith formation.

Otterlei et al. (2002) report temperature effects on otolith growth. Cod larvae reared at
higher temperatures had larger otolith radius for the same fish length. We did not consider
such a temperature effect on otolith formation. We first tested the link between otolith
formation and fish metabolism. This temperature effect might be explained by a specific
effect on CaCOj3 precipitation - its solubility decreases with an increase in temperature in
non biological systems. Furthermore, Hussy et al. (2004) showed that temperature had an
effect on opacity. Higher temperatures lead to a decrease in opacity, which is consistent
with precipitation of CaCOgs. Including such a temperature effect in the otolith model
would enable the test of assumptions to explain the formation of false rings and spawning
checks, as well as the otolith pattern of tropical fishes (translucent zones during growing
periods).

4.4.3 Food history reconstruction

The present study showed the potential of our model not only for the back-calculation
of fish length but also for the reconstruction of individual food history. Although the
model did not reproduce to what extent the conditions were limiting, we were able to
reconstruct non-growing periods and evaluate the duration of the food-limited periods.
Moreover, we can give an upper boundary of food density that leads to starvation, which
increases with the length of the fish. This was possible because of the explicit modeling
of a reserve compartment, which is one of the main features of DEB theory.

To reconstruct food history, we assumed that opacity as a function of otolith radius,
parameter values, and temperature conditions were available as well as the way otolith
radius relates to otolith volume since birth. As mouth opening can be often detected by
a specific check, it seems reasonable to start food reconstruction since birth. However, it
might not be easy to relate otolith radius to volume through ontogeny, as otolith shape
usually changes to the species specific shape at metamorphosis.

We assumed that 77 and the 11 parameters T4, Ly, Ly, K, Kr, ¢, v, kn, YVop, Vo and dg
are known. Given O(t.), Lo(t.), L(t.) and e(t.), where t. is the time at capture, we might
try to find f(t.), er(t.) and work our way backwards in time. This scheme, however,
turns out to be hopelessly unstable, to the extend that it is useless. A stable scheme is to
start from birth. Feeding starts at birth, so opacity at birth has no information about the
food level. So we have to assume that between the first and the second data point food
density is constant, and changes linearly in time since then at rates that we reconstruct
from opacity data. A continuation method for this change from one data point to the
next one turns out to be satisfactory, except when growth is resumed after starvation. For
these points we need a more robust method. We do not integrate over time, but over the
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otolith length, which is possible because otolith length increases strictly monotonously in
time (contrary to body length).

A weak component of our reconstruction method is the required knowledge about the
temperature trajectory during the lifetime of the fish. It might be possible to reconstruct
temperature conditions using elemental and isotopic concentrations as chemical finger-
prints or natural tags of water bodies (Elsdon and Gillanders, 2002). Temperature (and

salinity) conditions seem to significantly affect ratios Strontium (Sr):Calcium (Ca) and
Barium (Ba):Ca as well as §'*C and §'®0 (Elsdon and Gillanders, 2002).

We do not reconstruct food density but the scaled functional response. It represents
the assimilated food. By comparing it with potential food sources, it can help to study
size-dependent food selection. This model can be used as a tool to test environmental
scenarios on otolith formation, that can be next experimentally tested. Reconstructing
individual life history in terms of environmental conditions from otoliths might greatly
improve our understanding of ecosystem dynamics as it can provide information on trophic
interactions. It can also be used for other calcified tissues like dentin or molluscs shells.
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Appendix 4.1: Equations of the DEB model

The dynamics of the standard state variables are described by three ordinary differential
equations:

d

—F = — 4.1
dt PaA — Pc ( )
d PG Kpc — Pm

—V = = 4.2
i’ T Bl B (4.2)
d

—Br = 0 V>V, (4.3)

= (1 —kK)pc —ps else

where ps (J-d7!) is the assimilation rate, pc (J-d™!) the utilisation rate (or catabolic
flux), pe (J-d7') the energy flux allocated to growth, py; (J-d™!) the maintenance rate,
ps (J-d7') the maturity maintenance rate, x (-) the fraction of the utilisation rate spent
on maintenance plus growth and [Fg] the volume-specific costs of structure (J-cm™3).

pa = {pam} x fx V3 (4.4)
pu = [pu] xV (4.5)
1—xr
by = - X [PM] xV (46)
pr = (1—K)Xpc—p; (4.7)
Pac = KXpc—pum (4.8)
v X VB 4k xV

= |E| x 4.9
(4.10)

and f (-) the scaled functional response is given by f = X/(X + K)

The definition of the dissipation flux (see Appendix 4.2) is given by:
pp=pu+ps+ (1 —kr)Xpr withkp=0 if L <L, (4.11)

with 1 — kg (-) the specific costs for egg production from reserve.

Temperature All physiological rates depend on body temperature. For a species-
specific range of temperatures, the model considers a temperature effect given by

p(T) = exp <— - ?) p(Th) (4.12)

where T' (K) is the absolute temperature, 77 (K) a chosen reference temperature, T4 (K)
the Arrhenius temperature, p (J-d~!) a physiological rate. We can also use more elabo-
rate methods to relate physiological rates to temperatures that take deviations from the
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Arrhenius relationship into account at the high and low boundaries of the environmen-
tal temperature range (Kooijman, 2000). Physiological experiments for a large range of
temperatures are then required.

DEB theory is based on the assumption that in constant environmental conditions, the
reserve density [E] = E/V (J-cm™3) is constant, which stands for the weak homeostasis
assumption. The change in reserve density is given by:

d {pam} [E]

We scaled the reserve density by [FE,,] (J-em™3) the maximum reserve density and the
reproduction energy buffer by {pam,} (J-em™2 -d7!) the maximum surface-area specific
assimilation rate energy dimension at a reference temperature. We consider the volumetric
length L = V'/3. The change in scaled reserve density e = [E]/[E,,], volumetric length,
and scaled reproduction energy buffer Ugr = Er/{pam} are given by:

%e = (f—ew/L (4.14)

%L: ?ié%m (4.15)

%mgzo if L <L, (4.16)
~ 1w (L% - LL_) i L>L, and wpo/{pan} > par/{pan}

L/L,, L? L3
= (1—-k) (eLQ% - L_) - /2— otherwise
gre m m
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Appendix 4.2: Equations of the otolith model

Otolith growth

We formalise the assumptions given in Tab. 4.1.

Al : The saccular epithelium surrounding the otolith, is isomorphic with
the fish and hence delineates a volume that is a constant proportion of
the structural volume of the individual.

Ve = ~ (4.17)
ds

with Vg the volume delineated by the saccular epithelium (cm?) and dg a proportionality
constant (-).

A2 : The volume of the fluid (endolymph) that contains the otolith
material (dissolved material) is equal to the volume delineated by the
saccular epithelium reduced by the volume of the otolith (precipitated
material).

Ve = Vs — Vo (4.18)

with Vg the volume of the fluid (F stands for fluid) that contains the otolith material
(cm?) and Vo the volume of the otolith (cm?) (Fig. 4.9).

V = (8L)°

VF=VS-VO

Vg=V /84

Vo

Figure 4.9: Definition of the saccular epithelium (Vs), the fluid (endolymph) that contains the
otolith (dissolved) material Vz and the otolith Vo

A3: The mass (in moles) of the otolith material is a product. Its
formation is a weighted sum of the three basic powers of the DEB theory,
namely assimilation, growth and dissipation.



128 4. Interpreting the otolith in the context of DEB theory

A4d: The use of otolith material is proportional to its concentration
within the saccular epithelium.

The change in mass of the otolith material is given by:

d pa . Pac |, Pp
S =LA P PD
At " pupa pre | pEp Vi

(4.19)

with Mp the mass (mol) of otolith material in the fluid, ps (J-d™') the assimilation
rate, pp (J-d7!) the dissipation rate, pg (J-d™!) the energy flux allocated to growth,
pra, irg and prp the coupling coefficients for otolith material production (J-mol™!).
The proportionality constant 6 (cm?-d~!) quantifies the specific utilisation rate of otolith
material.

A5: The fraction that precipitates on the otolith equals the volume of
the fluid relative to the volume delineated by the saccular epithelium;
the rest is excreted into the environment.

We set wP and w® the fractions of utilised otolith material that precipitates and that is
exported respectively (w? + w® = 1).

wpz%:1—% (4.20)

Hence, if Vo = Vg, there is no precipitation.

A6: The change in volume of the otolith is proportional to the amount of
material that is precipitated.

1 M
% = X wP x 0 x —= (4.21)

with [Mp] the volume-specific otolith mass (molxcm™2), that is assumed to be constant.

A7: The mass of material in the endolymph changes in pseudo-steady
state.

—M»=0 4.22
& My (122
Hence, Eq.4.21 becomes

d 1 0sVo Di ,

—Vo = —(1————= fori=A,G,D 4.23

Thereafter, we convert otolith volume Vy to otolith volumetric length Lo = Vol/ ’ (cm)
in order to compare predictions to data. We relate the otolith radius Lo (cm) to its
volumetric length Lo as follows:
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Lo

EO:%

(4.24)

with dp the otolith shape coefficient (-).

We removed energy dimension by dividing fluxes and parameters by {pa,} (at a refer-
ence temperature). This scaling reduces the number of parameters to estimate. Eq.4.23
becomes:

d 1 55[/:(3) Pi .
—Lo= 1— i—— | fori=AG,D 4.25
dt”° " 3% ( L3 > <Z oy ) (4:25)

with vo; = {pam}/([Mo]ur;) the modified coupling coefficients (cm-d=1) .

Otolith opacity

Opacity is given by:

yZel

{pA'm} .
_ fori=A,G,D (4.26)
2_; Vo {pil T

voaTAS + voc

The human eye recognizes the band boundaries as maximum changes in color. Color
change (in otolith length) is given by:

10 _d0 @ _ Sivorhgi - OF vork ot
dLO dt dLO Zz UOi{pi—im}%LO

fori=A DG, k=ACG

(4.27)

Parameters

Therefore, we need to estimate 5 parameters for the otolith growth and opacity model:

VoA, VoG, Vop, 0s and 0p.
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Résumé détaillé

La métamorphose marque la fin d’une période critique du cycle de vie d'un poisson. Le
taux de survie pendant la phase larvaire est faible. Il peut étre de 0,04 % dans le cas de la
morue a 0,006 % pour I'anchois américain (Anchoa mitchilli ; Houde (1987)). La prédiction
de ce changement de stade en fonction de I'environnement vécu peut s’avérer utile pour les
modeles de recrutement. L’age et la longueur a la métamorphose sont des traits d’histoire
de vie variables au sein d’'une méme population. Le travail de Benoit et al. (2000) montre
que I’'age a la métamorphose peut étre considéré comme le temps nécessaire pour atteindre
une certaine taille, caractéristique de la métamorphose. Cependant, la variabilité observée
de I'age a la métamorphose est beaucoup plus grande que la variabilité de la taille a la
métamorphose.

Nous avons choisi d’étendre le modele bioénergétique développé au chapitre 3 a la phase
larvaire pour tester la capacité de la théorie DEB a reproduire 1’ensemble du cycle de vie
et en particulier la variabilité observée de I’age a la métamorphose.

La structure du modele est ici modifiée par rapport a celle décrite au chapitre 3. Un
nouveau stade est introduit : le stade larvaire ou juvénile I. Ce stade correspond en
effet au stade juvénile du modele DEB standard puisque 'individu se nourrit mais ne
se reproduit pas. Sa spécificité tient dans la forme de la courbe de croissance, qui doit
décrire une exponentielle. Certaines hypotheses peuvent étre avancées pour expliquer un
tel schéma de croissance. Nous testons dans ce travail I’hypotheése d’une croissance larvaire
non isomorphe pour reproduire son caractere exponentiel. Une nouvelle variable d’état est
également considérée : 'investissement en réserve pour le développement de l'individu,
aussi dénommée maturité. Lorsque la variable maturité atteint un certain seuil, I'individu
change de phase. Les cotits de maintenance de la maturité sont alors rapportés au stade de
maturité de l'individu et non plus au volume structurel de I'individu. Lorsque I'individu
atteint le stade adulte, la quantité de réserve investie dans le développement est alors
stockée et utilisée pour la reproduction. La dynamique de la variable maturité est donc la
méme que celle de I'énergie allouée a la reproduction. La différence étant dans le statut
de ces variables. L’une, la maturité, est considérée comme de l'information. L’énergie
pour 'acquérir est dissipée et ne peut étre remobilisée. L’autre, la réserve allouée a la
reproduction, contribue au poids de l'individu et peut étre utilisée lorsque les cotits de
maintenance ne peuvent étre payés a partir de la réserve a I’age adulte.

Les transitions de stade se font a volume structurel fixé. Ainsi, le modele est équivalent
au modele du chapitre 3 si I'on considere que les deux parametres décrivant l'investis-
sement vers la maintenance somatique kj; et vers la maturité k; sont égaux. On peut
également supprimer cette contrainte : la longueur qui correspond a un changement de
stade n’est plus fixée. Des simulations sont faites pour évaluer la variabilité de la longueur
a la métamorphose que I'on peut générer en fonction de différentes valeurs de k; et de
I’environnement.
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Ce modele est appliqué a ’anchois du golfe de Gascogne. Nous avons utilisé des données
de croissance de 'otolithe pour établir I’age a la métamorphose. Le modele de croissance
otolithaire développé au chapitre 4 est ici utilisé pour faire le lien entre simulations et
observations. Ces données de croissance dans l'otolithe ont été collectées en automne
1999 et 2003. L’age en jours des individus, depuis 'ouverture de la bouche, est donné
ainsi que la taille de I'otolithe tous les 5 jours; 'ouverture de la bouche est marquée dans
I'otolithe par un sillon caractéristique. Le taux de croissance établi tous les 5 jours est
utilisé pour déterminer I’age a la métamorphose.

L’effet de I’environnement est pris en compte en utilisant les sorties du modele 3D hydro-
biogéochimique en 1999 et en 2003. La température de I’eau dans les couches de surface (0
- 20 m) dans le sud du golfe de Gascogne est en constante augmentation pendant la saison
de ponte. Les individus nés tard dans la saison expérimentent une température plus élevée
que les individus nés tot dans la saison. L’age a la métamorphose est significativement
corrélé a la date d’ouverture de la bouche des individus. Plus I'individu est né tard dans
la saison, plus la métamorphose a lieu rapidement. En terme de taille de I'otolithe a la
métamorphose, la corrélation est moins forte. Le modele reproduit bien la relation entre
date d’ouverture de la bouche et age a la métamorphose.

Nous avons travaillé sur la prédiction de I’age et de la longueur a la métamorphose. La
méme structure de modele peut étre utilisée pour travailler sur la variabilité d’autres traits
d’histoire de vie utilisés en dynamique de population : I’age et la taille a la maturité. Ici,
il s’agira de I’age et de la taille a la puberté (qui précede 'age et la taille a la premiere
reproduction).
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Resolving environmental effect on stage transition in anchovy
early life history using DEB theory
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Abstract We evaluate the effect of temperature and food conditions on stage transition
by modelling explicitly the energy allocation to development as a state variable of an
individual fish. We extend DEB theory to resolve variability of age and size at meta-
morphosis in the Bay of Biscay anchovy population. We introduce an additional stage
that encompasses the post-larval stage (feeding larvae) and we formulate specific assump-
tions to reproduce the exponential part of a Gompertz model on the basis of physiological
processes. We found significant correlation between the age and the length of metamor-
phosis. We showed that when food or temperature levels increase, age at metamorphosis
decrease. The impact of these environmental variations on length and otolith radius at
metamorphosis depends on individual bioenergetic characteristics. The model enables us
to understand the links between age, length and otolith radius at metamorphosis accord-
ing to food and temperature levels. These results have been confirmed using survey data
that have been carried out in the Bay of Biscay during two contrasted years in terms
of food and temperature conditions (1999 — 2003). The observed patterns are: the age
and the otolith radius at metamorphosis decrease over the spawning period, the age and
the otolith radius at metamorphosis are larger in 2003 than in 1999. We formulated en-
vironmental scenarios to test different hypotheses that could reproduced this observed
patterns of age, length and otolith radius at metamorphosis. We show that these pat-
terns could be found when temperature and food levels increase over the larval period
and when temperature and food conditions correspond to environmental observations,
1.e. temperature lower and food conditions higher in 1999 than in 2003. Hence, our model
captures the observed patterns in otoliths of individual fish spawned at different dates
during the spawning season. A single model can thus reproduce the growth of an indi-
vidual from larva to adult but keeping continuity between Gompertz and van Bertalanffy
models. This non species-specific model can provide useful insights to better understand
the variability of age and length at stage transitions.

5.1 Introduction

Within a fish population, stage transitions occur at varying ages and sizes among indi-
viduals, mainly due to their different life histories (Benoit et al., 2000). These life history
traits are key parameters of population dynamic studies. Aiming at introducing envi-
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ronmental variability in population dynamics studies, it is thus of critical importance to
better understand the effects of environmental conditions on stage transitions and include
these mechanisms in predictive tools.

In particular, metamorphosis marks the end of a critical period; survival probability during
the larval stage is low. According to the ’stage duration’ hypothesis of Houde (1989), the
faster developing individuals benefit from a higher survival probability. Understanding the
factors determining developmental rate and the timing of metamorphosis at the individual
level is thus crucial to predict the recruitment of a specific fish population, as selective
mechanisms affecting recruitment will ultimately operate at that level (Benoit and Pepin,
1999).

The review of Benoit et al. (2000) on the variability of metamorphic ages and lengths in
marine fish species showed that metamorphic age for a given species largely reflects the
time required to reach a specific metamorphic length. Thus, the largest observed vari-
ability concerns metamorphic age. Temperature effect on the timing of metamorphosis
in controlled conditions is well established; age at metamorphosis decreases exponentially
with increasing temperature. Some authors have shown how metamorphic lengths varies
according to metamorphic ages in controlled conditions. For starry flounder Platichthys
stellatus, Policansky (1982) showed that metamorphic length was inversely correlated
to metamorphic age. The opposite pattern was observed for winter flounder Pseudo-
pleuronectes americanus by Chambers and Leggett (1987). These observations indicate
species-specific pattern for how metamorphic length varies according to metamorphic age.

Few studies describe how metamorphic length varies according to food conditions, mainly
due to the fact that experiments at low food levels are difficult to implement. Studies
that adopt a modelling approach consider metamorphic length as a target length. Hence,
assumptions on the effect of life histories on length at stage transition cannot be tested.
For instance, it prevents the extension of the model to the study of variability of length
at puberty, for which a larger variability of lengths might be observed.

To understand and predict the effect of both temperature and food conditions on both
age and size at stage transitions, we chose a modelling approach. We developed a bioen-
ergetic model based on the Dynamic Energy Budget (DEB) theory (Kooijman, 2000)
for metabolic organization. This general theory is based on first principles and has been
applied to a large range of species from bacteria to plants and animals such as fish (e.g.
Kooijman, 2000; van der Veer et al., 2003). We developed our model in this context as
species comparisons can be performed on the basis of parameter values.

To allow variability in lengths at metamorphosis, we explicitly consider in this study the
energy allocated to development as one of the three state variables that characterize an
individual, the two other state variables in a standard DEB model being reserve and
structure. As reserve hardly contributes to the measured length in most fish species,
structure is quantified by fish length. DEB theory states that stage transitions occur
when the energy allocated to development reaches pre-defined thresholds. If two DEB
parameters are equal, namely the maturity and the somatic maintenance rate coefficients,
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stage transition occurs not only at a fixed maturity level, but also at a fixed amount of
structure. This assumption is made for the sake of simplicity as it reduces the number
of state variables. It is used in most bioenergetic studies based on DEB theory (e.g.
van der Veer et al., 2001; Pouvreau et al., 2006; van der Veer et al., 2006; Pecquerie et al.,
In prep.a). By quantifying the state of maturity (or development) of an individual, we
refrain from this assumption and length at metamorphosis will depend on the life history
of the individual.

We also extend the standard DEB model by introducing a new stage: the juvenile I stage.
As not all animal species experiences a larval stage, metamorphosis is not considered in
the standard DEB model. Although the von Bertalanffy growth equation, that is based
on physiological assumptions, is the most commonly used descriptor of indeterminate
growth (Charnov, 1993), it has been often stated that this equation does not describe
larval fish growth. Empirical models like the Gompertz model have been subsequently
used (e.g. Regner, 1996). These models reflect the exponential pattern of growth during
part of the larval stage but little attention has been paid to the underlying mechanisms.
In the context of the DEB theory, the growth of an individual follows a von Bertalanffy
equation only if 4) it is an isomorph, 4i) living in constant environmental conditions |,
it1) with constant surface-area specific searching capabilities for food (Kooijman, 2000;
Kooijman et al., Subm.; Pecquerie et al., In prep.a). To capture the specific growth
pattern of a larvae and this exponential pattern in particular, we assume that the growth
of an individual departs from isomorphic growth during the larval stage. The significance
for bioenergetics is that food intake is linked to surface area in DEB theory. It has been
described for instance for some gadoids species for which gape length grows more rapidly
than standard length (Rowlands et al., 2006).

We applied our model to the Bay of Biscay anchovy population Engraulis encrasicolus for
which a DEB model has been developed for the juvenile and adult stage (see Pecquerie
et al., In prep.c). We simulate the growth and development of individuals spawned at
different dates during the spawning season in a seasonal environment and compare the
resulting timing of metamorphosis with the one estimated from juvenile otolith data
collected in the field. By testing different environmental scenarios and selecting the one
that leads to the observed pattern, we can infer the environmental conditions that allowed
larvae survival to the juvenile stage.

Our objective is to present a method that can be applied to evaluate development quan-
titatively. Unlike transition to adult stage, individual life histories at the scale of a larvae
are more easily accessible for experiments, sampling and modelling studies. Therefore, we
develop a model that focuses on the larval stage to be able to compare model predictions
to data. To our knowledge, this study constitutes the first attempt to predict both meta-
morphic age and length of an individual fish according its environmental conditions on
the basis of mechanistic processes. This model however is not specific neither to a stage
transition nor to a species and can thus be applied to numerous fish species. It can also
be used to study the variability of age and size at puberty which are fundamental life
history traits in population dynamic studies.
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5.2 Material and method

5.2.1 Model description
5.2.1.1 Standard DEB model

The standard DEB model (Kooijman, 2000, 2001; Nisbet et al., 2000) describes the rate at
which the organism assimilates and utilizes energy for maintenance, growth, development
or reproduction, as a function of the state of the organism and its environment (i.e. food
density and temperature). It assumes that assimilation and maintenance are dependent
on surface area and structural body volume, respectively. The standard DEB model deals
with isomorphs, 7.e.individuals that do not change in shape during growth. This makes
that surface area is proportional to volume to the power 2/3. The model further assumes
that the assimilated products first enter a reserve pool, from which they are allocated to
maintenance, growth, development or reproduction. This model is based on the k—rule
which states that a fixed fraction x is allocated to somatic maintenance and growth,
with priority for maintenance while 1 — k is allocated to development or reproduction
at the adult stage, and maturity maintenance. An introduction can be found in van der
Meer (2006), with an emphasis on parameter estimation. The notation and symbols are
presented in Appendix A.

State variables An individual is described by three state variables: the structural
volume V' (cm?), the reserve energy E (J) and the energy investment into maturity Ep
(J) (Fig.5.1). The energy investment into maturation has a status of information (as does
memory for instance); it does not contribute to the weight of the individual and cannot be
remobilised to pay maintenance. In comparison with the model developed for the juvenile

Food Faeces
J.1 1 | Assimilation py
Reserve 2 | Reserve utilisation pe
3 | Somatic maintenance p,
Somatic Maturity 4 | Growth pg
Maintenance Maintenance
5 | Maturity maintenance p;
6 | Development pgr
Structure Maturity k | Fraction to growth and

somatic maintenance

Figure 5.1: Energy fluxes through an individual at the larval stage following DEB theory

and adult stages (Pecquerie et al., In prep. ¢), we do not consider the reproduction energy
buffer £z and we introduce a new state variable that quantifies the state of development
of an individual. We refrain from the assumption that the somatic maintenance rate
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coefficient kj; is equal to the maturity maintenance rate coefficient k;. This assumption
would have resulted in a fixed structural volume at stage transition and the consideration
of the state of maturity of the individual would not have been necessary. Here, variability
of structural volume at stage transition can be generated according to the value of k; and
the food history of the individuals.

Dynamics Figure 5.1 presents a scheme of energy fluxes through a juvenile individual,
as delineated by the standard DEB model. The rate-parameters depend on temperature
(see Eq.5.10 in Appendix 5.1), but are constant otherwise. The transition between stages
occurs when the cumulated energy invested into maturity Fy exceeds certain thresholds :
Ey, for the transition between the embryo and the juvenile stage and Ep,, for the juvenile-
adult transition. The subscripts b and p refer to birth and puberty, respectively. At birth,
the individual switches on feeding. At puberty, allocation to development is redirected
to reproduction. Hence, the dynamics of Ey during the juvenile phase is the same as
the dynamics of Fr during the adult stage, except when somatic maintenance cannot
be paid from reserve. At the adult stage, the individual can pay maintenance from the
reproduction buffer (Pecquerie et al., In prep.c) but a juvenile cannot pay maintenance
from Ep.

5.2.1.2 Larval stage

This section presents the specific assumptions made for the larval stage. In the context of
DEB theory, a yolk-sac larvae is still an embryo and a post-larvae is a juvenile as it feeds
but not reproduces. To study metamorphosis, we introduce a new stage and hence a new
stage transition: the juvenile I stage that starts at the initiation of feeding and lasts until
metamorphosis. Then follows the juvenile IT stage until puberty, which corresponds to the
juvenile stage of the standard DEB model. We here assume that the individual changes
in shape during the juvenile I stage such that surface area is proportional to structural
volume; a defining property of V1-morphs (see Discussion section). Since assimilation is
coupled to surface area, this has the effect that the individual is growing exponentially
during this stage, very similar to the initial growth of the Gompertz model, but now
with a smooth transition to von Bertalanffy growth after metamorphosis. The numerical
implementation of these changes in shape is made using a correction factor M that is
applied to parameters linked to a surface-area, namely {pa,} and v (See Appendix 5.1).
This factor has the value 1 in the case of isomorphy.

5.2.1.3 Otolith growth

Early life history of fish collected in the field is recorded in their otolith. Hence it is
of crucial importance to understand the link between the physiology of the individual
and the formation of the otolith to be able to interpret the observed pattern in terms of
conditions experienced by the individual.
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To model the growth of the volume of an otolith (here a sagitta), we used the same
assumptions as in Pecquerie et al. (In prep.b). An otolith is assumed to be a product
and its formation results from the weighted sum of the three characteristic fluxes of the
DEB theory: assimilation, growth and dissipation. Dissipation consists of somatic and
maturity maintenance, maturation and reproduction overheads (not relevant for larvae).
We assume no contribution from the assimilation process for simplicity’s sake.

During the larval stage, the shape of otolith is close to a disk and does not have the char-
acteristic shape of the speciesunlike the juvenile and the adult stages. At metamorphosis,
an aggregation of different primordia to the sagittae can occur. Therefore, we used a
specific otolith shape coefficient to convert otolith volume into length for the juvenile I
stage and we assume that the otolith acquires its characteristic shape at metamorphosis.

5.2.2 Application to the Bay of Biscay anchovy
5.2.2.1 Data

In 1999, monthly egg and larval surveys were undertaken by Ifremer with R/V Gwen
Drez and R/V Thalia from May to July on a major spawning ground of anchovy En-
graulis encrasicolus off Gironde estuary. Larvae were sampled with vertically integrated
towed hauls at 2 knots mounted with a 315 pm mesh (Allain et al., 2003). Larvae were
also collected off the Gironde estuary during Microdyn surveys with R/V Gwen Drez in
June 2004. Standard length (SL) (nearest mm) of 201 larvae were measured (Tab.5.3,
Appendix 5.2). .

Juvenile anchovy data were collected in 1999 and 2003. In September 1999, an acoustic
survey targeting juvenile anchovy was jointly conducted by Ifremer and AZTI as part
of the European project JUVESU with the R/V Gwen Drez. Juveniles were sampled at
sea surface (0-20 m) using a mid-water pelagic trawl mounted with a 4 cm mesh in the
codend and hauled at 3-4 knots. The SE Biscay, the Spanish coast and the continental
shelf off Gironde were sampled, as potential nursery grounds for anchovy (Uriarte et al.,
1996). The same protocol was applied during the JUVAGA survey conducted by Ifremer
in October 2003 on board R/V Thalassa. Total length (T'L) and standard length (nearest
mm) and weight (g) of 356 individuals were measured (Tab. 5.4, Appendix 5.2).

To evaluate age in days of both larvae and juveniles, otolith daily rings were numbered
following a protocol described in Allain et al. (2003). The daily formation of otolith
increments has been validated by Cermeno et al. (2003). Age is counted from the time
of mouth opening. According to the sampling date, we determined the date at mouth
opening for each individual. Otolith increments were also measured by periods of 5
days. These data are not meant to describe the entire larval and juvenile population but
provide useful information on the potential life histories of individuals that survived the
larval stage.



5.2 Material and method 141

5.2.2.2 Determination of age and otolith radius at metamorphosis

As we sampled juveniles, we did not directly observed their metamorphosis. We deter-
mined age and otolith radius at metamorphosis from the growth pattern in their sagit-
tae. The purpose of this study was then to evaluate the possibility to predict length at
metamorphosis (that was not observed) from these metamorphic traits and the date at
hatching. Most individuals presented a maximum otolith growth rate and we defined this
maximum as the timing of metamorphosis. Such otolith growth pattern was also linked
to metamorphosis for E. japonicus (Takahashi and Watanabe, 2004). We measured the
growth rate of 125 and 68 otoliths in 1999 and 2003, respectively. Fig.5.2 shows the
growth rate and the age at metamorphosis of 3 individuals for which there was only one
maximum. The method we used to evaluate age at metamorphosis is further described in
Appendix 5.3.
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Figure 5.2: Engraulis encrasicolus. Otolith growth rate measured every 5 days for 3 individuals.
Triangles indicate the age at metamorphosis. Age is counted since mouth opening.

5.2.2.3 Scaled state variables

As for the juvenile and adult anchovy DEB model, we work with scaled state variables to
reduce the number of parameters to estimate. The state variables we considered are the
following: e the scaled reserve density (e = [E]|/[Em]), with [Em] = {pam}/v a constant,
L the volumetric length (L = §L), with ¢ the shape correction function (see Appendix
5.1) and L the standard length and Uy the scaled maturity (= Ex/{pam}), with {pam}
at constant temperature and maturity state.

5.2.2.4 1Initial conditions

We set initial conditions at birth, which is defined by the time at first feeding. Hence,
age at metamorphosis will be counted from time at mouth opening. At birth, the scaled
maturity is equal to Ug,. We determine the scaled reserve density according to the food
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conditions at birth, assuming that they are not different from food conditions at spawn-
ing. DEB theory assumes that the scaled reserve density of an individual at birth is
equal to the scaled reserve density of the mother at spawning. We calculate volumetric
length at birth L; using the routine iget_pars of DEBtool designed for Matlab software:
http://www.bio.vu.nl/thb/deb/deblab/debtool. We modified this routine to calcu-
late the initial otolith length Lo, using equations given in Pecquerie et al. (In prep.b).

5.2.2.5 Temperature conditions

We assumed that the individual larvae and juveniles are located in the 0-20 m layer.
Hence, we used the temperature conditions of this layer constructed from the 3D hy-
drodynamical model MARS3D applied to the Bay of Biscay continental shelf (Pecquerie
et al., In prep.c). As the south-east corner of the Bay of Biscay is the main spawning
ground of the Bay of Biscay anchovy population (Motos et al., 1996), we used the average
temperature conditions of the continental shelf, South of the latitude 46°N.

5.2.2.6 Parameter estimation

Ré (1996) gave a standard length of approximately 5 mm at first feeding (= birth in the
DEB context) at an age of 5.5 days since fertilization, and a length at metamorphosis
(completion of metamorphosis) of 35-40 mm at an age of 60 days at 19.5°C.

We used the routine iget_pars of DEBtool to obtain age and length at birth a; and
Ly. We compared age and length at birth and at metamorphosis given by Ré (1996) to
the ones given by the iget_pars routine and our model at 19.5°C and for f = 0.85, the
scaled functional response, in the parameter estimation procedure. We used a simplex
method. Parameter values are given in Tab. 5.1.

5.2.3 Simulation design

We want to evaluate the ability of the model i) to reproduce an average age and size at
metamorphosis that is consistent with the observations and i) to evaluate the possible
environmental scenarios that lead the observations made in 1999 and 2003.

5.2.3.1 Constant conditions

We first simulate the growth in length and the otolith growth of one individual during the
larval stage in constant food and temperature conditions (k; = kjs) and compare them
with information available in the literature. Temperature is set to 21.3°C to compare
with the curve given by Regner (1996) and f = 0.8.
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Table 5.1: Parameter values. Rates are given at the reference temperature
T) =286 K (= 13°C).

Symbol Value Units  Reference
Parameters
Ta 9800 K Pecquerie et al. (In prep.c)
Xi 110 calib.
ks 0.015 d-! Pecquerie et al. (In prep.c)
ky see Exps. d—!
g 6 - Pecquerie et al. (In prep. c)
v 0.033  cm-d™! calib.

0.65 -
Op 0.2 - Ifremer surveys
5Ob 1 - calib.
ds 20 Pecquerie et al. (In prep.b)
voD 1.186E-05 cmd~! Pecquerie et al. (In prep.b)
voG 1.105E-04 cmd~! Pecquerie et al. (In prep.b)
Uy 0.004 d-cm?  calib.
Unj 8 d-cm?  calib.

5.2.3.2 Different temperature and food levels

We want to evaluate the effect of i) food, ii) temperature and iii) the value of k; relatively
to ky on age at metamorphosis a;, length at metamorphosis £; and otolith radius at
metamorphosis Lo;, a; and Lo; being the observations and £; the quantity we would like
to evaluate.

We first evaluate the effect of egg initial reserve according to the value of k; relatively to
knr. We make use of the general observation that length at hatching is positively correlated
with egg size (e.g. Nissling et al., 1998). For Japanese anchovy, Imai and Tanaka (1998)
described that the length three days after hatching was positively correlated with length
at hatching. We assume that egg size is related to the amount of reserve available for the
individual and hence we can assume that length at first feeding is positively correlated to
the amount of reserve in the egg. We aim at reproducing this pattern with our model.

5.2.3.3 Environmental scenarios

After evaluating the properties and the sensibility of our model to k; values, we perform
different experiments that correspond to different environmental scenarios to reproduce
the general pattern we observe in the data as well as the differences between 1999 and
2003. The day of the year at first feeding is normally distributed in all our simulations.
Distribution parameters were determined according to the distribution of the day of the
year at first feeding observed in the data (pg9 = 163, pos = 171, 0 = 16). The initial
reserve in the egg is uniformly distributed as observed in the data. We use the tempera-
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ture conditions constructed from the outputs of the 3D hydrodynamical model MARS3D
(Lazure and Jégou, 1998; Planque et al., 2004). Three different scenarios are formu-
lated for the scaled functional response: i) constant, ii) constant but with different levels
between years, iii) increasing as the season progresses.

5.3 Results

5.3.1 Model properties
5.3.1.1 Embryonic growth

The length at first feeding increases with the amount of initial reserve in the egg if k; < kj,
(not shown but see Fig. 5.4c¢ for the length at metamorphosis).

5.3.1.2 Larval and otolith growth

By assuming that the shape correction function that relates volumetric length (our state
variable) to physical length (our observation) is a linear function of the volumetric length
of the individual, we obtain a growth curve that is closer to the curve given by Regner
(1996) at 21.3°C than with a constant shape correction factor (Fig.5.3a). The curve
we obtain for the otolith radius - standard length relationship has a similar shape to the
curve given by Takasuka and Aoki (2006) for Engraulis japonicus (£ = 1.531 x L%%43) with
standard length being larger for the same otolith size for Engraulis encrasicolus in the Bay
of Biscay (Fig.5.3b). Indeed, we found a significant relationship between otolith radius
and standard length: £ = 1.717 x £3**! (n = 593,7? = 0.96,p < 107%). Tt corresponds
to an individual that first grows in length and progressively in height and width. We
also present the outputs of the model if the shape correction function is assumed to be a
constant (Fig.5.3a and b).

5.3.1.3 Temperature and food effect on metamorphic traits

In constant temperature conditions, the age at metamorphosis will decrease with increas-
ing food levels (food is kept constant during the whole larval stage and different food levels
were tested) (Fig. 5.4a). The way the length at metamorphosis vary depends on food lev-
els according to the value of k; relatively to ky;. If k; < kjy, the length at metamorphosis
increases as the food level increases (Fig.5.4c). The higher the food level, the lower the
effect on the length at metamorphosis. The otolith radius at metamorphosis also varies
according to the food conditions, even if k; = ky (Fig.5.4e). For this particular value
of k;, the otolith radius at metamorphosis will decrease as the food levels increase; this
pattern will depend on the different contributions associated with growth and dissipation.
Therefore, the relationship between age and otolith radius at metamorphosis will depend
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Figure 5.3: Engraulis encrasicolus. (a) Standard length (SL, solid red line) as a function of age
(counted from mouth opening) until metamorphosis and (b) otolith radius - standard length
relationship at 7' = 21.3°C and f = 0.8, the scaled functional response. The shape correction
function is a linear function of volumetric length. Standard length with constant conversion
between volumetric length and physical length is also presented (a,b, dashed blue line). The
Gompertz equation given by Regner (1996) at 21.3°C (a, dotted line) and the otolith radius
- standard length relationship given by Takasuka and Aoki (2006) (b, dotted line) are used to
compare to our model outputs. Data (crosses) collected in 1999 and 2004 during Ifremer surveys
are shown.

on both food conditions and the value of k; relatively to ky; (Fig.5.4g). A positive re-
lationship between age at metamorphosis and otolith radius at metamorphosis can be
produced if k; values are close to or higher than k,; and if slower developing individuals
have experienced lower food conditions.

In constant food conditions, the age at metamorphosis will decrease with increasing tem-
perature levels (temperature is kept constant during the whole larval stage and different
temperature levels were tested) (Fig. 5.4b). The length and the otolith radius at metamor-
phosis in constant food conditions do not vary, independently of the value of k; (Fig.5.4d
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Figure 5.4: Metamorphic age, a;, otolith radius, Lo; and length, £;, according to food (a, c,

e) and temperature levels (b, d, f) for different values of the maturity maintenance coefficient

kj and resulting metamorphic age-otolith radius relationships in constant temperature (g) and

constant food conditions (h).
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and f). Hence, there is no relationship between otolith radius and age at metamorphosis
in constant food conditions (Fig. 5.4h).

5.3.2 Data analysis

We found no relationship between the otolith radius Lo, and the date at first feeding
(Fig.5.5a). However we found that otolith radius in 2003 was singnificantly larger in
average than in 1999 (Fig.5.5a). We did not find any relationship between the otolith
radius at first feeding and the subsequent otolith radius at metamorphosis (Fig. 5.5b).
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Figure 5.5: Engraulis encrasicolus. (a) Otolith radius at first feeding Lo as function of date
at first feeding and (b) otolith radius at metamorphosis Lo; vs otolith radius at first feeding

We observe a significant inverse relationship between the age at metamorphosis and the
date at first feeding with the age at metamorphosis being higher in average in 2003 than
in 1999 (Fig.5.6a). The interaction between the day at first feeding and the year is not
significant.

We also observe a significant inverse relationship between the otolith radius at metamor-
phosis and the date at first feeding, with the otolith radius being larger in average in 2003
than in 1999 (Fig.5.6b). The interaction between the day at first feeding and the year is
not significant.

Hence, we found a significant positive relationship between the metamorphic age and the
otolith radius at metamorphosis, with as previously stated the otolith radius being larger
in 2003 than in 1999 (Fig. 5.6¢).

5.3.3 Environmental scenarios

According to the properties of our model, we formulated environmental scenarios to ex-
plain the general patterns and the differences we found between 1999 and 2003. The
results of the different environmental scenarios given in are summarized in Tab. 5.2.
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Figure 5.6: Engraulis encrasicolus. (a) Age at metamorphosis a; and (b) Otolith radius at
metamorphosis Lo; as functions of the date at first feeding (= date at birth in the DEB
context)

Experiment 1 We considered average temperature conditions in the South of the Bay
of Biscay in 1999 and 2003 respectively and same constant scaled functional response
f (Fig.5.7a and b). We obtained an inverse relationship between date at first feeding
and age at metamorphosis but we found a higher average age at metamorphosis in 1999,
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Table 5.2: Comparisons of model outputs to data, according to different environmental sce-
narios (experiments). Each scenario corresponds to the previous scenario + a new condition
on temperature (7), food condition (f) or parameter value for kp;. We evaluated which envi-
ronmental scenario leads to the observed pattern (Fig5.6). We wanted to obtain the general
pattern of age at metamorphosis a; and otolith radius at metamorphosis Lp; as a function of
data at first feeding (decreasing functions). We also wanted to obtain the relative value of the
2003 intercepts of the linear relationships a;(t) and Lo;(t) compared to 1999 (a; = oyt + Ba;j
, Loj = apjt + Poj). When we obtained it, a “V/” is given, otherwise a “x” is given to the
corresponding environmental scenario.

Scenarios a;(t) . Loj \ 2? > 2? ﬁ?)?} > ﬂ(g)%
Exp. 1 T(t) / X X X
—I—Tog > ng X X X
Exp. 2 +fo3 < foo X
Exp. 3 +kyr > kg > 0.85k X
+f(t) /

independently of the value of k; (Fig.5.7c). The otolith radius at metamorphosis is
independent of the date at first feeding and the age at metamorphosis (Fig. 5.7d)

Experiment 2 We used the same temperature conditions as in Exp.1 and we also
assumed that average scaled functional responses f were higher in 1999 (but constant;
Fig.5.8a and b). The inverse relationship between date at first feeding and age at meta-
morphosis is conserved with an average age at metamorphosis higher in 2003 than in 1999
(Fig.5.8¢c). In these conditions, otolith radius at metamorphosis does not vary in time
both in 1999 and 2003, but otolith radius at metamorphosis in 2003 is larger, if k; is
larger than 0.85k), (Fig.5.8d).

Experiment 3 We used the same conditions as in Exp.2 except that we assumed an
increasing scaled functional response during the larval stage, both in 1999 and 2003 and
k; = 0.95ky, (Fig. 5.9a and b). We obtained an inverse relationship between otolith radius
at metamorphosis and date at first feeding (Fig. 5.9d). It should be noticed however that
the simulated range of otolith radius is not comparable with the observed one. The inverse
relationship between age at metamorphosis is conserved (Fig. 5.9¢).

5.4 Discussion

As larval fish life histories are relatively restricted in space and time, how metamorphic
traits vary among individuals might help us to infer environmental conditions that allow
larval survival. To do so, clear trends in the evolution of metamorphic traits should be
identified during the period when larvae can be found. We were able to identify such
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Figure 5.7: Exp. 1: (a) temperature, (b) scaled functional response f, (c) age at metamorphosis
a; and (d) otolith radius at metamorphosis, Lo;, as functions of the date at first feeding. The
different scaled functional response are overlayed in fig. (b)

clear trends in both age and otolith radius at metamorphosis for individuals of the Bay of
Biscay anchovy population in 1999 and 2003. Hence, we developed a model that allowed
us to test different environmental scenarios that could lead to the observed metamorphic
age and otolith radius patterns. We attempted in particular to disentangle temperature
from food effect.

5.4.1 Environmental conditions for anchovy larvae in the Bay
of Biscay

In the Bay of Biscay, we showed that anchovy eggs that were spawned late in the season
- and that survived until the juvenile stage - metamorphose at an earlier age, both in
1999 and 2003. Our model captured well this pattern if we assumed an increase of the
temperature as the season progresses, which is a reasonable assumption during spring-
summer conditions. By comparing the two sampled years 1999 and 2003, we also found
that individuals that started feeding on the same day metamorphosed earlier in 1999,
although temperature conditions were warmer in 2003. We were also able to explain such
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Figure 5.8: Exp. 2: (a) temperature, (b) scaled functional response f, (c) age and (d) otolith
radius at metamorphosis as functions of the date at first feeding

a pattern by assuming that average scaled functional response in 1999 was sufficiently
high to compensate the higher temperature in 2003.

Lower scaled functional responses refer to three non-exclusive possible food conditions:
i) food density, ii) food quality is lower for the whole population, i) the individuals
that survived until the juvenile stage in 1999 found better food conditions than in 2003.
The recruitment estimation at Age 0 was higher in 1999 (22 620 billions individuals)
compared to 2003 (7 370 billions individuals; ICES, 2006). It might be consistent with
lower food density and/or quality in 2003 during the period when larvae can be found,;
compared to 1999, it might have enhanced larval mortality, either because of starvation or
predation (’size selective mortality assumption’; low food conditions correspond to slow
growth rates).

Analysing otolith data, we also showed that for the Bay of Biscay anchovy, otolith radius
at metamorphosis decreases as the season progresses. And when comparing individuals
that started feeding on the same day, otolith radius at metamorphosis were larger in 2003
than in 1999. To explain such a pattern and reconstruct length at metamorphosis, we
refrained from the assumption that the otolith radius - fish length relationship is fixed
and we took into account the fact that this relationship depends on the life history of the
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Figure 5.9: Exp. 3: (a) temperature, (b) scaled functional response f, (c) age and (d) otolith
radius at metamorphosis as functions of the date at first feeding

fish (e.g. Hussy and Mosegaard, 2004). Patterns observed in the otolith might not reflect
patterns in length but if we are able to i) describe environmental conditions that result in
observed otolith patterns and i) predict the link between otolith radius and fish length
in these conditions, we are able to predict the patterns in length.

Assuming that average conditions of food experienced by the individuals sampled in 2003
were lower than in 1999, a larger otolith size in 2003 can only be obtained for values of
the maturity maintenance rate coefficient that range between 0.85k,; and k,;. Therefore,
a decrease in otolith radius at metamorphosis as the season progresses can only be repro-
duced by our model if food conditions improved (in quantity and/or in quality) during the
season, both in 1999 and 2003, for the individuals that survived until the juvenile stage.
These results do not necessarily imply that food conditions have improved for the whole
larval population. Studies of the planktonic food web dynamics of the southern Bay of
Biscay continental shelf are mainly focused on the late winter - late spring period (e.g.
Labry et al., 2001; Marquis et al., 2007). Hence, information available for the summer
period is scarce. As half of the individuals that were sampled hatched in summer, it is
difficult to relate our results to food conditions for larvae. However, Marquis et al. (2007)
described that regeneration was the main process in late spring, which might still be the
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case in summer as water enrichment is limited (the thermocline is well established). This
is not in favor of an improvement of the food density or quality and an other scenario
might explain why we found a higher scaled functional response as the season progresses:
the individuals hatched late in the season experience a higher temperature, hence the
maintenance costs are higher. If the individuals do not find enough food to compensate
these maintenance costs, they might suffer from starvation and we do not observe them
at the juvenile stage.

Although we were able to reproduce the observed pattern with our model, it should be
noticed that the variation of otolith radius we obtained as the season progresses is small.
This variation relies on parameter values. We used parameters that were calibrated for
the juvenile and adult stages. A new parameter estimation procedure should now be
performed and take into account the information we obtained in this study on the larval
stage.

We were not able to reproduce a larger otolith radius at first feeding for individuals
hatched in 2003. This might be explained by a specific temperature effect on otolith as
reported by Otterlei et al. (2002). These authors found that otolith radii of cod larvae
reared at high temperatures and ad libitum were larger for the same standard length. A
higher average temperature in 2003 might thus explain larger otolith radii both at first
feeding and at metamorphosis. Such a specific temperature effect on otolith growth will
lead to a higher difference in scaled functional response both between 1999 and 2003 and
between the beginning and the end of the larval period which is still consistent with our
environmental scenario.

5.4.2 Anchovy larval and otolith growth

To study the effect of life history on metamorphic traits, we extended the standard DEB
model in two ways: i) to capture specific features of the larval stage, we introduced a
new stage with specific assumptions on morphology and i) we linked otolith growth to
the metabolism of the fish as we evaluate metamorphic traits from otolith data.

To introduce a new stage, we required one single parameter only, the cumulated energy
investment into maturity at metamorphosis Ep;, and we still have a smooth transition to
the von Bertalanffy growth typical of the adult stage. This should be emphasized as an
important feature of our model structure. This continuity argument cannot be applied
to the combination of the Gompertz and the von Bertalanffy models for instance. The
transition from a Gompertz model to a von Bertalanffy model at the upper limit (in age or
lengths) of the validity of the Gompertz equation is not smooth and thus, hardly provides
insights on mechanisms underlying such a pattern.

We assumed that larval growth was not isomorphic to explain the exponential pattern of
the early growth of a larvae. Another assumption based on behavior and improvement of
the larvae ability to catch food could be tested. This assumption is usually used in early
life history individual-based models, but we do not have sufficient data to test for realism.
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In our application on anchovy data, we considered otolith growth rate data to evaluate
age and size at metamorphosis. Our aim was to test the ability of our model to reproduce
the variability of observed age and size at metamorphosis. We next discuss some of our
assumptions and results.

Otoliths that are larger for the same fish length are found for individuals with a slower
growth rate. This observed pattern was well captured by our model when applied to
juvenile and adult (Pecquerie et al., In prep.b). It is also the case for the larval stage.
The otolith radius - fish length relationship is not linear during the larval stage in our data,
as opposed to the juvenile and adult stage (Pecquerie et al., In prep. b). The relationship
between body length and otolith radius also changed from allometric in the larval stage
to linear in the juvenile stage in E. japonicus (Takahashi et al., 2001) but also in other
small pelagic species such as Clupea harengus (Moksness and Fossum, 1992) and Sardinops
melanostictus (Watanabe and Kuroki, 1997). Our model shows that it might be due to
the way physical length relates to volume. The pattern we observed is consistent with the
assumption that the fish first grows in length and then in height and width in a smooth
way. The way physical length relates to volume does not affect the growth of the otolith.

Concerning the timing of metamorphosis, we assumed that the peak in the otolith growth
rate is characteristic of anchovy metamorphosis. It has been suggested for two anchovy
species as well. For K. mordaz, the peak of increment width occurs at 80 d and ca. 40
mm SL (Takahashi et al., 1989), which is approximately the age and length at meta-
morphosis reported by Hunter (1976) (35 mm SL and 70d). For E. japonicus, Takahashi
and Watanabe (2004) also related the mean age at the peak of increment width (53d)
with the mean age of the Gu-1 stage (Guanine 1) associated with the end of the meta-
morphosing stage. This decrease of otolith growth rate has been observed for sardine off
California (Takahashi and Checkley, 2007) and two myctophidae species, Symbolophorus
californiensis and Ceratoscopelus warmingii (Takagi et al., 2006). It has been related to
the onset of metamorphosis and it has been related to a change in habitat (Tomas and
Panfili, 2000). We are not aware of any shift in habitat or in diet at metamorphosis that
can explain such a decrease in the otolith growth rate. For this reason, we considered
physiological processes such as the V1-morphy during the larval stage. However, we need
more information for anchovy.

Experimental studies should be performed to evaluate if the otolith growth rate decreases
at metamorphosis in controlled conditions. Experimental studies at different food levels
need to be performed to estimate the maturity maintenance coefficient k;. The lowest
food density should be close to the half saturation constant value or lower because at
larger food densities, the scaled functional response f hardly varies. We would like to
stress here the importance of size measurement to relate model outputs to data: i) the
assumption of isomorphy should be (un)validated first and i) the size we measure should
not have contribution from reserve. Weight (referred as dry, wet weight or mass) for in-
stance, has contribution from reserve (Kooijman, 2000). Hence, weight at metamorphosis
in conditions ad libitum will have a higher contribution from reserve compared to nat-
ural conditions. Because the variability of length at metamorphosis is limited, it might
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be then difficult to identify the effect of food conditions on the amount of structure at
metamorphosis and hence to access to a reliable estimate of the maturity maintenance
coefficient k.

5.4.3 Age and length at stage transition

Using our model and different food conditions experienced by the individuals, we are able
to generate different lengths at metamorphosis. The coefficient of variation is small, which
is consistent with the fact that age at metamorphosis corresponds to the time required
to reach a given metamorphic length (Benoit et al., 2000). The variation in the amount
of structure (length) at stage transition increases from birth to metamorphosis and to
puberty, since it increases with the values of the different maturity thresholds. Hence,
a larger variability in the length at metamorphosis in the data would require a larger
difference between Epy and Fy;.

Furthermore, this model property of an increasing variability in the amount of struc-
ture at metamorphosis with an increasing difference between Epp, and Ep; is consistent
with the findings of Benoit et al. (2000) who found a strong relationship between mean
metamorphic age and length and their associated variability when comparing different
species. These findings support the ability of DEB theory to capture general patterns
at the individual and species level. van der Veer et al. (2003) showed that body size
scaling relationships hardly apply when considering length at birth for flatfishes, which
means that the maturity threshold at birth Fpg; is relatively constant among related fish
species and does not covary with the species maximum length. If we assume that body
size scaling relationship apply for the maturity threshold at metamorphosis Ep;, the dif-
ference between Epp, and Ey; will thus covary with cubed maximum length and hence,
the variability of length at metamorphosis will increase with mean metamorphic length.

The tracking of larval fish individual is possible by using of Lagrangian simulations of
3D hydrodynamic models (e.g. Hinckley et al., 1996; Allain et al., 2003). We suggest to
implement our model in these recruitment studies to study larval survival according to
growth and development. The present work focused on general trends. By using bio-
physical models, individual life histories can be generated and used to study the observed
variability among individuals and better understand the factors that determine survival
at the individual level.

Few models are able to capture main features of the different stages through ontogenesis.
In the present work, we used a single model structure throughout ontogeny, which should
be emphasized. Parameter values should also reproduce the growth pattern of the adult
which gives more constraints to estimate physiological parameters that cannot directly
be measured (Kooijman et al. (Subm.) and see get_pars routines of the Debtool soft-
ware that is freely down-loadable at http://www.bio.vu.nl/thb/deb/deblab/. A single
model structure can provide useful insights to better understand the variability of age and
length at stage transitions.
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Appendix 5.1: Model equations

Isomorphy

Changes in scaled reserve density e (-), volumetric length L (cm) and scaled maturity Uy
(cm?-d) are given by:

d v

e = —(f— 1
Ze = 2(f-o) (5.1)
d ve—L/Ly

_ = - —7m 5.2
dt 3 e+gyg (5:2)
d el? L

with v the energy conductance (cm-d'), f = X/(X + Xk) the scaled functional response
(-), X the food density, Xk the saturation constant, L,, the maximum volumetric length
(=v/(knrg))(cm), g the investment ratio (-), kj; the somatic maintenance rate coefficient
(d™1), & the fraction allocated to growth and somatic maintenance (-), k; the maturity
maintenance rate coefficient (d~').

If the individual cannot pay (somatic and/or maturity) maintenance costs, it dies. We did
not implement the possibility for the individual to pay maintenance costs from structure
because no information was available.

V1-morphy

In this study, we assume that the individual grows as a V1-morph during the juvenile
I stage (fish post-larvae). DEB theory assumes that food uptake is proportional to a
surface-area S and that maintenance is proportional to structural volume V. However,
the theory does not state how S surface-area relates to V. For isomorphs, S o V?/3,
by definition. For V1-morphs, S oc V!. As we use the same set of equations (with food
uptake proportional to V?/3) for isomorphs and V1-morphs, we applied a shape correction
function M (V') to the parameters that are linked to a per unit of surface-area process to
take into account the change in surface-area according to the change in volume during the
V1-morph stage. Hence, parameters {pam}, v (= {pam}/[En], with [E,,] the maximum
reserve density (J-cm™3)) and L, (= k{pam}/[pa], with [pas] the volume-specific somatic
maintenance rate (J-cm™3-d™!)) are corrected by M (Upg), which is defined as follows:

M= (5_;>1/3 (5.4)

with Upg a reference (scaled) state of maturity for which isomorph and V1-morph have
the same surface-area. Here, we chose Upg; the scaled state of maturity at birth as the
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reference maturity state and hence, for the all life cycle of the individual, M is defined
as follows:

M =1 if Ug<Ug (5.5)
U,
- 4 if UHbSUH<UHj
Ump
Un; .
= —= otherwise
Ump

Hence, changes in scaled reserve density, volumetric length and scaled maturity of a V1-
morph are given by:

4, _ My

¢ = T (f-e) (5.6)

d — Mve—-L/(MLy)

EL 3 ety (5.7)
d el? L

To convert volumetric length L into physical length £, we assumed that the fish first
grows in length and then in height and width. Hence we used a shape correction function
that is a linear function of the volumetric length L :

6(L) = oy + (L — Lp)/Ls (5.9)

with §; (-) the shape coefficient at birth and Ls (cm) a constant.

It should be noticed that if Uy; = Upy, the individual becomes isomorphic and the
standard DEB model applies.

Temperature All physiological rates depend on body temperature. For a species-
specific range of temperatures, the model considers a temperature effect given by:

p(T) = exp (— — —) p(Th) (5.10)

where T' (K) is the absolute temperature, 7} (K) a chosen reference temperature, T4 (K)
the Arrhenius temperature, p (J-d™!') a physiological rate. We can also use more elabo-
rate methods to relate physiological rates to temperatures that take deviations from the
Arrhenius relationship into account at the high and low boundaries of the environmen-
tal temperature range (Kooijman, 2000). Physiological experiments for a large range of
temperatures are then required.
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Otolith growth

Equations of the otolith module are the same as in (Pecquerie et al., In prep.b)

Ao~ (-1 S woir | fori=A,D,G (5.11)

at° T 3L% ol ) \ & pam} S '
L

£, - Lo (5.12)
d0b

with Lo the otolith volumetric length (cm), dop the otolith shape coefficient during the
larval stage (-) and Lo the otolith radius (cm).
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Appendix 5.2: Data description

Table 5.3: Description of anchovy larvae data collected during the surveys Plagia and Microdyn
in 1999 and 2004 respectively. Total number of individuals (n) and standard length (SL in mm)
range are given per trawl haul.

Survey Station Date Lat Lon n SL
PLAG99-3 10 27/05/1999 453 -19 18 9-13
11 27/05/1999 455 -2.0 4 9-12
12 27/05/1999 456 -1.8 5 11-13
3 26/05/1999 45.1 -19 15 9-12
4 26/05/1999 45.1 -1.7 7
9 27/05/1999 454 -1.6 9
PLAG99-4 13 24/06/1999 456 -1.8 2
15 25/06/1999 45.7 -22 5
16 25/06/1999 458 -19 4
5 23/06/1999 45.1 -1.7 3
6 23/06/1999 45.1 -19 5
23/06/1999 454 -1.7 1
PLAG99-5 1 12/07/1999 459 -14 1 4-4
3
2
4
1
5
1
1
5
3

14 14/07/1999 455 -2.0
15 15/07/1999 458 -1.9
2 12/07/1999 459 -1.6
4 13/07/1999 452 -1.4
5 13/07/1999 452 -1.7
6 13/07/1999 451 -1.9
7 13/07/1999 453 -1.9
8  13/07/1999 454 -1.7
MICR04-3  C03  09/06/2004 45.1 -1.3
C04  09/06/2004 45.1 -2.2 15 10-14
C05  09/06/2004 451 -2.2 3 9-10
C06  09/06/2004 45.0 -2.1 15 9-12

C08  09/06/2004 45.1 -14 8 6-10
C10  09/06/2004 451 -1.3 9 6-9
C12  09/06/2004 451 -1.2 2 8-9
Cl14  10/06/2004 452 -14 5 7-9
Cl15  10/06/2004 452 -1.5 4 7-9
C16  10/06/2004 453 -1.5 10 7-11

C17  10/06/2004 454 -1.3 6 8-12
C18  10/06/2004 452 -1.2 1 10-10
C19  11/06/2004 453 -1.3 19 9-12
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Table 5.4: Description of anchovy juvenile data collected during the Juvesu and Juvaga surveys
in 1999 and 2003 respectively. Total number of individuals (n) and total length (7L in mm)
range are given per trawl haul.

Survey Station Date Lat Lon n TL

JUVE99 TO06 08/09/1999 44.0 -44 11 34-40
TO7  09/09/1999 43.8 -3.5 20 55-81
TO8 09/09/1999 44.0 -3.6 20 33-75
T09 10/09/1999 43.6 -2.6 14 35-47
T10 10/09/1999 44.0 -2.7 12 33-46
T11 11/09/1999 438 -2.2 20 75-91
T12 11/09/1999 439 -2.3 20 58-70
T13 15/09/1999 454 -2.8 25 55-82
T14 15/09/1999 454 -3.1 22 44-54
T17 17/09/1999 45.6 -2.9 28 21-34

JUVAO3 ChO7 10/10/2003 44.1 -24 6 66-91
Ch10 11/10/2003 453 -1.4 10 72-106
Chll 11/10/2003 45.3 -1.6 21 57-119
Ch12 11/10/2003 45.6 -1.5 22 75-100
Chl5 12/10/2003 46.2 -3.3 20 90-142
Chl7  13/10/2003 46.8 -3.1 15 103-135
Ch18 13/10/2003 472 -3.0 15 97-126
Ch19 13/10/2003 46.9 -2.8 15 102-130
Ch21  14/10/2003 46.4 -3.5 15 103-131
Ch23  14/10/2003 46.9 -3.8 10 121-141
Ch25 15/10/2003 47.5 -3.8 15 106-136
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Appendix 5.3: Determination of age at metamorphosis
from otolith growth rates

Age at metamorphosis is set at the age the otolith growth rate is maximum (Fig. 5.10a). If
two maximums are detected within 1 gm-d~! range and with less than 20 days in between,

we considered age at metamorphosis at the mid-range of these maximums (Fig.5.10b).
Otherwise, individuals are not considered (Fig.5.10c).

......
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Figure 5.10: Engraulis encrasicolus. Otolith growth rate of individuals for which age at meta-
morphosis is set (a) at maximum growth rate, (b) between the two maximums and (c) is not
determined because metamorphosis has not yet occurred or because the two maximums are too
far apart in time. Triangles indicate age at metamorphosis when determined. Age is counted

since mouth opening.
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Detailed abstract

The Bay of Biscay anchovy population is characterised by a high inter-individual variabil-
ity of lengths at age. In this chapter, we study the possible causes of this inter-individual
variability and its effects on the different phases of the reproduction period. We chose
to study in a chronological way the different reproduction phases from the start of the
reproduction season to the end of the larval period, which can be considered as the time
we evaluate the success of the reproduction.

We address four questions: i) Which are the factors that generate a delay of the start
of the spawning season between large and small individuals? i) What is the effect of
the environmental variability on the peak and the duration of the spawning season of
a population that is structured in length? i) Are we able to identify the factors that
generate a movement of part of the population toward the North at the end of spring?
and finally 4v) which are the different sources of variability that can be considered to
explain the observed variability of growth and development during the larval stage? To
study these questions, we plan different experiments with the model we developed in the
previous chapters.

In the first part of this capter, we formulate two assumptions to explain that small indi-
viduals start to spawn later in the season than large individuals: i) the large individuals
are located in an area where the surface temperature reaches the spawning threshold ear-
lier than in the area where the small ones are and #i) the small individuals reach the adult
stage after the date the surface temperature reaches the spawning threshold (Exp. 1).
Although we found a small delay between the Adour and the Gironde areas where the
large and the small individuals are located respectively, it was not sufficient to explain
the observed patterns (Fig.6.1 and 6.2, Tab.6.1). We also found that all the individuals
reach the adult stage before spring (Fig.6.3 and Fig.6.5) even if we generate different
life histories among individuals (Fig.6.4). Therefore, to generate a delay between large
and small individuals, further developpement of the model should be made to take into
account the vitellogenesis process.

In the second part of this chapter, we evaluate the effect of the inter-annual variability
of the environmental conditions on the peak and the duration of the spawning season.
We distinguish the conditions during and before the spawning season (Exp. 2, Fig.6.8)
to evaluate the inter-annual variability of the contribution of the two periods. At the
population scale, we did not find an annual effect of the conditions during the spawning
season. In contrast, the effect of the variability of the conditions before the spawning
season is substantial on the peak and the duration of the spawning season (Fig. 6.7). At the
individual level, the variability of the number of batches of eggs per season for individuals
that have the same length in May (Ifremer surveys) is also substantial which reveals
the importance of taking into account the individual life histories if we want to predict
the spawning pattern of this population. The spatial variability of the environmental
conditions can also lead to differences in spawning seasons (Exp. 3, Fig.6.11) ; it should
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be taken into account to predict the spawning pattern of the population but to do so we
need to guide the movement of the individuals.

In the third part of this chapter, we test two different assumptions to explain the movement
toward the North of the Bay of Biscay : ) the individuals move to the North because the
conditions in the South are limiting (Exp. 4) and ) the individuals move to the North
because conditions in the North are favorable to growth and further reproduction (Exp. 5).
We first established the limiting food density according to the length of the individual
(Fig.6.12). We show that this limiting food density increases exponentially with the
length of the fish. We then evaluated the first date at which an individual cannot pay
maintenance costs from the reserve in the Adour and Gironde areas (Fig.6.13) and found
that conditions can be limiting for more than 70 % of the population during summer.
Large individuals are supposed to migrate earlier. However, we were not able to identify
an effect on growth and reproduction for the individuals that migrate to the North in
summer. We might not consider the correct food conditions during this period and we
need further information on their trophic conditions during autumn (Fig. 6.14).

Finally, we study the effect of different sources of variability among individuals on the
growth, development and survival of early life stages. The objective of this study is to
identify the processes that should be considered in a bio-physical model of early life history
stages to predict recruitment. We considered the effect of the spawning date (Exp. 6), of
a maternal effect (Exp. 7) and of a certain genetic variability (Exp. 8) on the individuals
that survived the larval stage. Our reference simulation is a population of individuals that
are spawned at different dates in the season and that experiment stochastic environmental
conditions (built according to the seasonal cycle used in the previous chapters; Fig. 6.15).
The variability of the date at metamorphosis is lower than the variability of the date at
birth of the individuals that survived the larval stage. It might counterbalance the effect
of a late spawning date. However, when the temperature is high, the variability of the
food conditions increases the mortality (late spawning date). We then determined the
duration a larvae can survive without food since the time at mouth opening (Fig.6.17).
Our results are consistent with the literature. However, we were not able to detect an
effect of the initial scaled reserve density on the survival and growth of the population
we considered (Fig.6.18). The temporal scale of our food conditions is not adapted to
the larval stage. We considered genetic variability among individuals as parameterised
by the body size scaling relationships of the DEB theory. We found that individuals that
have a higher physiological potential (larger maximum length) are more sensitive to the
variability of the food conditions (Fig.6.18) and hence do not survive the larval stage.

The results of this last chapter can be used to develop an individual-based model of popu-
lation dynamics to study the effect of the environmental variability on the capacity of the
population to maintain itself. We study a deterministic effect of the environment on the
life history traits of the individuals. Adaptations of the individuals to their environment
(that here includes competitors and predators) should be studied and we suggest to use
our model as a reference to compare individuals strategies.
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6.1 Introduction

La population d’anchois du golfe de Gascogne est caractérisée par une forte variabilité
inter-individuelle de la croissance au sein d’'une méme classe d’age (Pecquerie et al., In
prep.a et b). La prise en compte d’une certaine variabilité environnementale, donnée par
le modele d’environnement, nous permet-elle de comprendre et de reproduire la variabilité
observée a I’échelle de la population? Nous avons cherché dans ce chapitre a prendre en
compte certaines des composantes de la variabilité pour déterminer leur effet potentiel
sur la capacité de la population a se renouveler.

Dans ce chapitre, nous avons choisi d’aborder quatre questions qui traitent de fagon chro-

nologique les différentes phases de la reproduction, du début de la saison de reproduction

de la population d’adultes jusqu’a la croissance et le développement des larves issues de
cette reproduction :

e Quels sont les déterminants du décalage du début de la ponte entre petits et grands
individus ?

e Quel est l'effet de la variabilité environnementale sur le pic de ponte d’une population
structurée en taille ?

e Peut-on identifier les déterminants du déplacement d’une partie de la population vers
le nord du golfe de Gascogne a la fin du printemps ?

e Quelles sont les différentes sources de variabilité qui peuvent étre envisagées pour expli-
quer la variabilité observée de la croissance et du développement pendant la phase
larvaire 7

Différentes hypotheses sont envisagées pour traiter ces questions. Un plan d’expériences est
développé pour tester ces hypotheses. Il s’agit de traduire ces hypotheses par différents
scénarios que 'on simule avec le modele développé dans les chapitres précédents. Ce
modele bioénergétique a été calibré a partir de conditions moyennes de ’environnement,
pour reproduire la croissance, le développement et la reproduction d’un individu moyen de
la population. La prise en compte d’une certaine variabilité environnementale, donnée par
le modele d’environnement nous permet-elle de comprendre et de reproduire la variabilité
observée a 1’échelle de la population ?

6.2 Début de la saison de reproduction

L’anchois du golfe de Gascogne se reproduit dans la partie sud-est du Golfe au printemps
principalement. Le début de la ponte en avril est marqué par la reproduction des individus
les plus grands (Motos et al., 1996). En mai, tous les individus sont en reproduction
(Campagnes PEL.). Reproduire ce décalage d’un mois entre petits et grands individus
serait un élément de validation des processus considérés dans le modele.

Le déclenchement de la ponte dans le modele se fait lorsqu’un individu - adulte - se trouve
dans une zone ou la température de surface (0-20m) atteint une valeur seuil (Pecquerie
et al., In prep.c). Les conditions considérées étant les mémes quelle que soit la taille
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de I'individu, I’ensemble des individus débute I'allocation d’énergie vers un lot d’ceufs le
méme jour (Pecquerie et al., In prep. c). Cette allocation d’énergie étant rapide (entre 3
et 5 jours), le début de la ponte est le méme pour tous les individus.

Pour expliquer ce décalage entre petits et grands individus, nous considérons deux hy-
potheses : i) les individus les plus grands sont situés dans une zone ou la température
de surface est plus élevée que la zone ou se trouvent les petits individus et i) les indi-
vidus les plus petits atteignent leur puberté apres la date a laquelle la température de
surface atteint la valeur seuil de déclenchement de la ponte (Exp.1; Tab.6.8, Annexe
6.1). 1l s’agit dans un premier temps d’évaluer la température de surface des zones ou se
trouvent les individus au début du printemps. Dans un second temps, la simulation du
développement des individus dans un environnement variable permettra d’évaluer la date
a laquelle I’ensemble des individus d’une méme cohorte a atteint le stade adulte (Exp. 1).

6.2.1 Répartition des individus en fonction de leur taille

Si les individus atteignent tous le stade adulte avant le début du printemps, seule une
différence de température peut expliquer ce décalage de début de ponte entre petits et
grands dans notre modele. Ainsi, la saison de reproduction débute lorsque la température
de la couche d’eau 0-20 m atteint un certain seuil, ici de 14°C comme indiqué par Motos
et al. (1996). En début de saison de reproduction, les individus les plus grands se trouvent
dans le Sud et au niveau des accores du plateau (Zone du Fer a Cheval) (Motos et al.,
1996), tandis que les individus les plus petits sont concentrés a la cote, au niveau de
la Gironde principalement. Cette différence de répartition des individus pourrait étre a
I'origine du décalage de début de ponte entre petits et grands individus. Les zones des pa-

mi-avril 2000 mi-avril 2003
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F1G. 6.1: Température de surface (°C) du golfe de Gascogne a la mi-avril (moyenne sur 15
jours) en 2000 (panel gauche) et en 2003 (panel droit). Il y a peu de décalage entre la zone
Adour (44°N) et la zone Gironde (46°N) (Tab.6.1).

naches de I’Adour et de la Gironde sont comparées (Fig.6.1). On évalue la date a laquelle
la température de surface de ces deux zones atteint la valeur de 14°C dans le modele
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MARS3D pour la période 2000-2003. La couche 0-20 m est prise comme température de
surface car il s’agit de la zone ou les ceufs et larves sont observés. Afin d’évaluer si la
différence de température de surface entre zones, donnée par le modele MARS3D, cor-
respond aux observations, cette température est ensuite comparée aux données satellites
de température de surface fournies par la NOAA (National Oceanographic and Atmos-
pheric Administration) aux Etats-Unis. Ces données, traitées au laboratoire PELAGOS
(département DYNECO, Ifremer Brest), sont moyennées sur une période de 15 jours.

TAB. 6.1: Dates auxquelles les zones Adour et Gironde atteignent la température
seuil de 14°C (déclenchement de la ponte) dans le modele MARS3D (couche 0-20m).
Adour Gironde Ecart (j)
2000 05-mai  12-mai + 7
2001 14-mai 21-mai + 7
2002  26-avr  19-mai + 23
2003 1l-mai 16-mai + 5

Les différences de dates auxquelles la température dépasse le seuil le 14°C dans la zone
Adour et la zone Gironde sont faibles, de I'ordre de la semaine, excepté en 2002 ou le
décalage est supérieur a 20 j (Tab.6.1). Ces différences ne nous semblent pas suffisantes
pour expliquer le décalage de début de ponte entre petits et grands individus. Un décalage
moyen d’une vingtaine de jours aurait pu expliquer ce décalage. Il est cependant a noter
que la date a laquelle la température de surface atteint la valeur de 14°C présente une
certaine variabilité inter-annuelle (Fig. 6.1 et Tab. 6.1). En 2002, la saison de reproduction
donnée par le modele sera plus précoce pour les individus situés dans la zone Adour par
exemple.

La comparaison avec les données satellites montre des différences importantes avec la
température que nous utilisons dans nos simulations pour les périodes printanieres et
estivales (Fig.6.2). La différence la plus grande entre les sorties MARS3D et les données
de la NOAA est de 4°C au pic de température en 2003, dans la zone Adour. En ce qui
concerne la température seuil de 14°C, la température que nous utilisons pour la zone
Adour par exemple présente des décalages compris entre +9 et +24 j selon les années
(Tab.6.2). Cependant, les écarts entre zones pour une année donnée sont faibles. Il est
a noter par ailleurs que la température seuil de début de ponte donnée par Motos et al.
(1996) correspond d’apres les données satellites & un début de ponte entre la fin avril et le
début mai en fonction des années. Les auteurs mentionnent méme un début de ponte en
avril. Il faut une température seuil légerement plus faible dans le modele pour déclencher
un début de ponte entre la fin-mars et le début du mois d’avril.

Ces différences entre données satellites et sorties du modele MARS3D peuvent s’expliquer
de deux facgons. La différence de température peut étre due en premier lieu au fait que 'on
moyenne la température donnée par le modele MARS3D sur la couche 0-20m. Pendant
les périodes printaniere et estivale, la stratification de la colonne d’eau se met en place.
D’apres les profils de température établis par Motos et al. (1996), la thermocline se situe
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Fi1G. 6.2: Température de la couche 0-20m donnée par le modele MARS3D (a et c) et
température de surface moyennée sur 15 jours obtenue a partir des données satellite NOAA
(b et d) en 2002 (a et b) et 2003 (c et d) dans la zone des panaches de I’Adour et de la Gironde
(voir Fig.6.1).

TAB. 6.2: Ecarts (j) entre le modele MARS3D (couche 0-20m) et la SST des données

satellites a la date a laquelle les zones Adour et Gironde atteignent la température
seuil de 14°C.

Adour Gironde
2000 +9 + 15
2001 412 +15
2002 + 10 + 13
2003 + 24 +24

a une profondeur comprise entre 10 et 20m selon la localisation de ces profils. Il est donc
possible que notre moyenne tienne compte de la température de la couche d’eau, plus
froide, présente sous la thermocline en été si cette derniere est peu profonde. Nous avons
considéré la température sur la couche 0-20m car les larves et les juvéniles sont observés
dans cette tranche d’eau. Il est cependant a noter que la différence est la plus grande les
années ou la température de surface est la plus élevée (Fig.6.2¢ et d, en 2003). On peut
supposer que la colonne d’eau est alors fortement stratifiée et qu’on ne considere pas la
couche d’eau qui se trouve sous la thermocline pour le calcul de notre moyenne. On peut
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supposer en second lieu que le modele ne reproduit pas les fortes températures estivales.
Ce probleme a été mentionné pour 'application Manche du modele MARS3D. La version
du modele que nous utilisons est celle de 2003 ; la modélisation de la température a depuis
été améliorée. Il conviendra donc de comparer la température de la couche 0-5 m de la
derniere version du modele avec ces données satellites pour évaluer la capacité du modele
a restituer les fortes valeurs estivales. Cette comparaison sera importante en particulier
pour la modélisation de la croissance et du développement des larves et juvéniles qui se
trouvent dans ces habitats de surface en été.

En conclusion, cette analyse montre que lorsque la température de surface s’éleve, ’en-
semble de la zone de reproduction de I'anchois est concernée. La répartition spatiale des
individus en fonction de leur taille peut expliquer un léger décalage du début de la ponte
dans notre modele mais qui ne nous semble pas suffisant au vu des observations (décalage
d’un mois). Nous avons cherché a savoir si ce décalage de début de ponte pouvait s’expli-
quer par un décalage de la date a laquelle les individus atteignent le stade adulte.

6.2.2 Date a la puberté des individus les plus petits (Exp.1)

L’hypothese testée dans cette partie est celle d’'une maturité tardive des individus les plus
petits a l'origine du décalage du début de la ponte entre petits et grands individus. S’ils
atteignent le stade adulte apres le début du printemps, leur saison de reproduction sera
décalée par rapport aux individus les plus grands. On cherche alors a évaluer la date a
laquelle I'ensemble de la population atteint le stade adulte; les années 2001 et 2002 sont
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F1c. 6.3: Exp.1 : Variabilité de I'age et de la taille & la puberté en fonction de la réponse

fonctionnelle standardisée f = X/(X + Xk ), & 18.5 °C, avec X la densité de nourriture et Xg
la constante de saturation.

Pour tester cette hypothese, la structure du modele développé pour la phase larvaire est
utilisée (Pecquerie et al., In prep.b). Cette structure de modeéle ne fixe pas la taille a la
puberté. Il faut estimer la valeur de I’énergie investie (standardisée) dans le développement
Unp = Enp/{pam} qui donne une taille a la puberté d’environ 8-9 cm (Pecquerie et al.,
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In prep.a). Nous avons calibré ce parametre en conditions non limitantes de nourriture
(f = 0.9) et nous avons obtenu Uy, = 250 j-cm?. Nous avons ensuite estimé la variabilité
de la longueur et de I’age a la puberté quand on maintient plusieurs individus dans des
conditions constantes de température et différents niveaux de nourriture (11 niveaux;
Fig.6.3). Puis la variabilité spatiale et temporelle de ’environnement est prise en compte.
Pour cela, on génere différentes histoires de vie. La méthode décrite dans la Tab. 6.3 est
employée dans les différentes parties de ce chapitre. On suppose ici que I'individu peut se
déplacer dans la zone considérée et qu’il y a autocorrélation entre les valeurs des conditions
d’environnement a plusieurs jours d’intervalles. Cette autocorrélation permet en outre
d’éviter de trop fortes variations inter-journalieres qui sont peu réalistes et qui peuvent
se révéler problématiques lors de 'intégration numérique des équations du modele. La
Fig. 6.4 donne un exemple de courbes obtenues a partir de la température moyenne de
surface (Fig.6.4a) et de la production primaire (Fig.6.4b) en 2002 en Gironde .

TAB. 6.3: Etapes employées pour générer de la variabilité dans les variables forcantes. L’exemple

de la température est donné.

1. Définition d’une zone et d’une période pour la simulation
2. Calcul de la moyenne et de ’écart-type de la température dans cette zone, a cette période

3. Ajout d’un bruit blanc autour de la moyenne, qui dépend de I’écart-type de la température
a chaque instant ¢

4. Calcul d'une moyenne mobile avec une fenétre de 5 jours pour générer de I’autocorrélation

22
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Fi1G. 6.4: Exemple de construction des variables T, (température de surface, a) et X (densité

surf
de nourriture, b) pour un individu & partir de la température de la couche 0-20m et de la
production primaire (PP) de la zone Gironde en 2002, donnée par le modele biogéochimique

couplé au modele MARS3D (voir Tab. 6.3 et Chap. 1).

A la température de 18.5°C, ’age auquel un individu atteint le stade adulte varie entre
80 et 240 j et la longueur a la puberté varie entre 8.5 et 9 cm, en fonction des conditions
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de nourriture (Fig.6.3). Dans ces conditions, I’ensemble de la population atteint le stade
adulte avant le début du printemps. Dans des conditions saisonnieres, en prenant en
compte une certaine variabilité des histoires de vie, '’ensemble de la cohorte a atteint le
stade adulte a la mi-février en 2001 pour la cohorte 2000 et au 1°" janvier en 2003 pour la
cohorte 2002 (Fig. 6.5). 1l est ici intéressant de noter que les individus qui ne survivent pas
jusqu’a la puberté sont issus des pontes tardives et que cette survie est moins importante
en 2003 qu’en 2001 (Fig6.6). De plus, les distributions des dates a la puberté présentent
un mode que ce soit en 2001 ou en 2003 tandis que les dates de naissance des individus
sont tirées d’une distribution uniforme dans cette expérience. On a ici un effet combiné
de la mortalité et des conditions environnementales. Ces aspects seront discutés dans la
derniere partie de ce chapitre.
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F1G. 6.5: Histogrammes des dates de transition vers la phase adulte pour les cohortes 2001 (a)
et 2002 (b). Les jours sont comptés a partir du 1°* janvier de ’age 0.

La variabilité obtenue pour la longueur a la puberté est faible (Fig.6.3). Nous n’avons
cependant pas d’information sur la variabilité de cette longueur, étant donné que tous les
individus d’un an se reproduisent au moment des campagnes PEL. de I'lfremer. L’étude
serait intéressante a réaliser sur des poissons a durée de vie plus longue, pour lesquels la
variabilité de la longueur a la maturité est évaluée, comme chez la morue par exemple. Il
s’agirait d'une contrainte supplémentaire sur les parametres!.

1Une augmentation de la valeur du parameétre s, et une diminution du ratio kj;/k; permettent en
particulier d’augmenter cette variabilité de la taille a la puberté
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F1G. 6.6: Histogrammes des dates de naissances de la population initiale (a et b) et des individus
qui ont survécu jusqu’a la phase adulte (c et d) pour les cohortes 2001 et 2002. Les jours sont
comptés a partir du 1** janvier de 1’age 0.

Cette étude montre qu’en prenant en compte la variabilité de ’environnement ’ensemble
des individus d’une méme cohorte atteint le stade adulte avant le printemps. Ce résultat
est cohérent avec les observations : ’ensemble des individus se reproduit bien a 1’age 1.
Une maturité tardive (a I’échelle du mois) des petits individus ne peut étre a 'origine du
décalage du début de la ponte entre petits et grands individus. De nouveaux processus
doivent étre introduits dans le module de reproduction pour modéliser ce décalage de
début de saison de reproduction. La modélisation de la vitellogénese serait une piste a
suivre.

6.2.3 Eléments pour une nouvelle modélisation de la ponte par
lots

La répartition différente des individus en fonction de leur taille et une maturité tardive
des individus les plus petits ne sont pas des éléments suffisants & nos yeux pour expliquer
le décalage de ponte entre petits et grands individus. En outre, ce décalage de ponte est
observé chez différentes especes de poissons, que ce soit chez la morue ou le haddock
par exemple (Wright et al., 2006), qui ont des stratégies de ponte différentes de ’anchois
(fécondité déterminée avant la saison de reproduction). On peut donc raisonnablement
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penser que les processus de maturation des ceufs sont bien fonction de la longueur des
individus, comme c’est le cas dans le module de reproduction que nous avons développé.
Mais ces processus sont beaucoup plus lents que ceux considérés dans le modele. Nous
avons en effet calibré ’allocation d’énergie vers un lot d’ceufs avec pour objectif de re-
produire la périodicité de la ponte tous les 4 jours en moyenne. Si 'on veut reproduire
un décalage du début de la ponte entre petits et grands individus, il faut travailler sur
I’allocation de ’énergie vers les ceufs : la vitellogénese.

La modélisation de la maturation simultanée, ou légerement décalée, de plusieurs lots
d’ceufs peut étre envisagée pour reproduire ce décalage de ponte entre petits et grands
individus. Il faut alors réduire le flux d’allocation d’énergie vers un lot d’ceufs tout en
s’assurant que la périodicité de la ponte est bien comprise entre 1 jour (Motos, 1996) et
8-10 jours maximum (Hunter and Leong, 1981). Cela implique un décalage faible entre
les différents lots qui maturent. Hunter and Leong (1981) indiquent qu’au maximum
I’énergie de 3 lots d’ceufs est contenue dans la gonade, et que la quantité d’oocytes ayant
un diametre supérieur a 0.1 mm ne pourrait donner lieu qu’a une dizaine de pontes. Ces
éléments indiquent qu’entre 3 et 10 lots d’ceufs maturent en méme temps dans la gonade.
Nous n’avons cependant pas trouvé d’information sur le temps moyen nécessaire a la
formation d’un lot d’ceufs (méiose II, vitellogénese, maturation, hydratation, ovulation),
excepté sur la maturation finale de I'oocyte (migration du nucléus et hydratation) qui a
lieu en 24h (Motos, 1996). Le modele pourrait permettre de tester certaines hypotheses
quant a la durée de la vitellogénese.

Conclusions

— Les conditions de température dans la zone Adour et la zone Gironde ne sont pas
suffisamment contrastées pour expliquer le décalage du début de ponte des petits
individus.

— L’ensemble des individus atteint la puberté avant la fin de I’age 0 dans nos simula-
tions. Le décalage du début de la saison de reproduction ne peut étre expliqué par
un retard des individus les plus petits a la puberté.

— Il faut donc modéliser le processus de vitellogénese pour reproduire ce décalage de
début de saison de reproduction.

6.3 Influence des conditions environnementales sur

le pic de ponte

Dans cette partie, on s’intéresse au pic de ponte et a la durée de la saison de reproduction
d’une population structurée en taille. Un environnement présentant une certaine varia-
bilité inter-annuelle et spatiale influence-t-il la date et 'amplitude du pic de ponte en
terme de nombre d’ceufs pondus, ainsi que la durée de la saison de reproduction de cette
population ? Quelle est la capacité du modele a générer des fenétres de ponte qui seront
différentes en fonction des années ?
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On envisage dans un premier temps la variabilité inter-annuelle des conditions environ-
nementales (Exp. 2). L’objectif est d’évaluer I'importance de considérer I’histoire de vie
des individus pour prédire le nombre de lots pondus dans la saison. On envisage dans un
second temps la variabilité spatiale de ’environnement pour des années ou les saisons de
ponte présentent peu de différences (Exp. 3). La variabilité spatiale est-elle alors & méme
de générer des différences de saisons de ponte ?

6.3.1 Variabilité inter-annuelle des conditions environnemen-
tales (Exp. 2)

Hunter and Leong (1981) pour E. mordaz et Millan (1999) pour E. encrasicolus suggerent
que 2/3 de Iénergie utilisée pour la reproduction est acquise avant la saison de repro-
duction ; Cubillos et al. (2001) suggerent plutot que les 2/3 de cette énergie proviennent
de T'alimentation pendant la saison de reproduction. On montre que 2/3 de ’énergie in-
vestie dans la reproduction est obtenue avant la saison de reproduction en conditions
moyennes (Pecquerie et al., In prep.c). Se pose alors la question de la variabilité inter-
annuelle de cette quantité. Cette expérience est également 1’occasion d’évaluer, en fonction
de T’histoire de vie des individus, quelle est la variabilité du nombre de lots pondus pour
une classe de taille donnée.
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F1G. 6.7: Exp.2 : Variabilité inter-annuelle de la durée et du pic de ponte en fonction des
conditions (a) pendant la ponte et (b) avant la ponte.

L’objectif de cette expérience est de montrer la variabilité inter-annuelle qui peut étre
générée sur les périodes 1999-2000, 2000-2001, 2001-2002 et 2002-2003 (Exp.2; Tab. 6.9,
Annexe 6.1). On s’intéresse séparément aux conditions qui précedent la saison de repro-
duction (automne-hiver) et les conditions pendant la saison (printemps-été). On considere
alors une population structurée en taille, avec des longueurs comprises entre 8 et 19 cm.
Cela correspond a I’ensemble des tailles observées au printemps pendant les campagnes
PEL. de I'Ifremer (Fig. 1.6). Par classe de taille, on considere 30 individus. On obtient alors
une distribution uniforme des longueurs dans la population. Il ne s’agit pas de représenter
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la distribution des individus a l'automne, mais d’évaluer la contribution des différentes
classes de taille. Les individus sont dans le sud du golfe de Gascogne (Sud du 46°N).

Dans un premier temps, ils expérimentent les conditions moyennes de la zone sur la période
1999-2003 (Pecquerie et al., In prep. ¢) jusqu’au 1*"'mai puis on considere les conditions de
2000, 2001, 2002 et 2003 spécifiquement, pendant la saison de reproduction. Des histoires
de vie différentes pendant la saison de ponte sont considérées (Tab.6.3). Dans un second
temps, ce sont les conditions spécifiques de chaque année qui sont considérées pour la
période qui précede la ponte et, a partir du 1°* mai, on considere la climatologie de
la période 1999-2003. Les simulations démarrent au 15 aout de 'année qui précede la
saison de ponte considérée, les individus n’ont donc pas de réserves dans le compartiment
reproduction. On évalue ainsi la variabilité générée par les conditions environnementales
avant et pendant la saison. On évalue la structure en taille de la population au 15 mai
ainsi que la production totale d’ceufs par jour. Pour les individus de 14 et 18 cm , on
évalue la variabilité inter- et intra-année du nombre de lots pondus.

Variabilité des conditions environnementales pendant la saison de repro-
duction (Exp. 2.1) La variabilité de la saison de ponte est faible dans cette simulation
(Fig.6.7a). La date du pic est sensiblement la méme pour toutes les années, autour du 1¢
juillet. La forme de 'ogive de ponte est également la méme : la quantité d’ceufs produits
au cours de la saison augmente car les individus continuent de grandir. Il n’y a pas de
différence de structure de taille au 1°" mai entre les années (ANOVA, p = 0.87, n = 1438) ;
il est trop tot pour évaluer un effet éventuel sur la croissance. La part de I’énergie acquise
avant la saison, pour la reproduction, est sensiblement la méme en moyenne chaque année.
On évalue la part de I’énergie acquise avant la saison par le ratio de la quantité d’énergie
dans le compartiment reproduction avant la premiere ponte sur la quantité d’énergie in-
vestie dans les ceufs (on tient compte de la perte d’énergie pour convertir la réserve en
réserve pour les ceufs). Entre les individus d’une méme cohorte, cette part varie cependant
entre 60 et 75 %. Les conditions d’environnement rencontrées pendant la saison de ponte
sont donc a méme de modifier sensiblement, a I’échelle de I'individu, le nombre de lots
pondus pendant la saison.

TAB. 6.4: Part de I’énergie investie dans la reproduction qui est acquise avant la saison
de reproduction (Exp.2.1).

Moyenne Ecart—type Min Max

2000 0.62 0.03 0.59 0.71
2001 0.64 0.03 0.60 0.73
2002 0.65 0.08 0.59 0.72
2003 0.65 0.06 0.60 0.75

Variabilité des conditions environnementales avant la saison de reproduction
(Exp. 2.2) La variabilité de la saison de ponte est plus importante dans cette simulation
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(Fig.6.7b), en terme de date de pic de ponte et d’amplitude de la ponte. En 2001 par
exemple le pic a lieu en mai alors qu’il a lieu en juillet pour les années 2000 et 2002.
La production d’ceufs est également différente. En 2001, la production d’ceufs au pic de
ponte est 22 % plus faible qu’en 2000 par exemple. On trouve également une différence
significative (ANOVA, p < 0.001, n=1437) entre les moyennes des longueurs au 15 mai des
différentes années considérées (au moins une année différente). La différence de moyenne
est cependant faible. En outre, la part de I’énergie investie dans la reproduction acquise
avant la saison de reproduction ne varie pas en fonction des années (63 % en moyenne).

TAB. 6.5: Moyenne des longueurs au 15 mai (Exp. 2.2).

Moyenne Ecart-type

2000 16.5 14
2001 15.7 1.8
2002 16.4 1.5
2003 16.1 1.6

L’un des principaux résultats de cette expérience concerne enfin la variabilité du nombre
de lots pondus par classe de taille observée au 15 mai. Nous avons considéré le 15 mai car
il s’agit de la date moyenne des campagnes PEL de I'Ifremer. Les populations que nous
simulons ont une longueur moyenne plus importante que celles observées pendant les
campagnes (Fig. 1.6). Nous simulons une population d’individus agés de 2 ans au moment
de la ponte. On montre ici que le nombre de lots dépend non seulement de la longueur
des individus (Pecquerie et al., In prep. c) mais également des années et des histoires de
vie des individus d’'une méme cohorte (Tab.6.6). Pour un individu de 18 cm au 15 mai
par exemple, le nombre de lots pondus dans la saison peut varier entre 15 et 30 lots en
fonction des années. La variabilité peut étre du méme ordre de grandeur au sein d’une
méme cohorte (2003 par exemple). Cette expérience montre bien l'intérét de modéliser
I’histoire de vie des individus.

TAB. 6.6: Variabilité du nombre de lots pour deux classes de tailles (14 et 18 cm) en
fonction des conditions qui précedent la ponte des années 2000 & 2003.

L Moyenne Ecart-type

2000 14 22.8 0.4
2001 16.1 1.5
2002 23.9 0.8
2003 19.8 0.8
2000 18 294 2.8
2001 14.7 3.9
2002 30.5 3.1

2003 22.1 3.7
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F1G. 6.8: Exemples de variables forcantes utilisées dans 'Exp. 2.2 : (a) Production primaire
et (b) Température, pour les 4 périodes considérées : 1999-2000, 2000-2001, 2001-2002 et 2002-
2003 avant la saison de reproduction. A partir du 1°¥ mai (j500), la climatologie de la période
1999-2003 est considérée. Les jours sont comptés a partir du 1°° janvier de I’année qui précede
la saison de reproduction que 'on étudie.

L’objectif était ici d’évaluer la variabilité inter-annuelle qui pouvait étre générée a partir
des sorties du modele d’environnement. On observe bien des saisons de reproduction
différentes lorsque les conditions qui précedent la ponte sont différentes (Fig6.7b), avec
une saison de ponte plus réduite en 2003 et surtout en 2001 et un pic de ponte plus
précoce lors de ces deux années. A 1’échelle individuelle, la contribution relative de la
saison qui précede la saison de reproduction est toujours la méme (Tab.6.4); elle est
plus importante en valeur absolue pour les années 2000 et 2002. Ces résultats montrent
la capacité du modele a générer des saisons de reproduction différentes entre les années
et montrent I'importance de considérer les conditions qui précedent la reproduction. Les
hivers 2001 et 2003 (notés 2000 et 2002 sur le graphique car les simulations commencent au
mois d’aout) dans le modele sont caractérisés par de faibles valeurs de production primaire
tard dans la saison (Fig.6.8). Les individus prélevent de 1’énergie dans le compartiment
reproduction, ce qui limite d’autant la saison de reproduction suivante. Les conditions
qui précedent la ponte semblent donc déterminantes pour la saison de reproduction de la
population.

6.3.2 Variabilité spatiale des conditions environnementales
(Exp. 3)

La répartition spatiale des individus dépend de leur taille pendant la saison de repro-
duction. L’objectif de cette expérience est ici d’évaluer la variabilité que I'on peut générer
si 'on considere une certaine variabilité spatiale de I'environnement (Exp. 3; Tab.6.9,
Annexe 6.1). On considere ici les deux années les moins contrastées de 'Exp. 2 et l'on
compare quatre zones : Adour, Gironde, Loire et Bretagne Sud, dans la bande 0-100 m.
On évalue ainsi la part qui est vraiment due a la structure spatiale de I’environnement.
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F1a. 6.9: Exp. 3 : Comparaison des saisons de ponte d’individus qui resteraient en Adour, en
Gironde, en Loire ou en Bretagne Sud (voir Fig. 6.10) au cours des saisons (a) 1999-2000 et (b)
2001-2002. On compare les saisons de ponte des années 2000 et 2002.

Ces zones sont indiquées sur la carte de la Fig. 6.10. On considere que les individus restent

dans ces zones de la fin de la saison de reproduction d’'une année n jusqu’a la fin de la

saison de reproduction de I'année n + 1. Les conditions initiales de la population sont les

mémes que dans I'Exp. 2.

F1a. 6.10: Carte du Golfe de Gascogne. 4 zones considérées dans le cadre de ’Exp. 3, : Adour,

Gironde, Loire et Bretagne Sud
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La variabilité des saisons de reproduction due a la variabilité spatiale de I’environnement
est importante. Des individus qui resteraient toute ’année en Bretagne Sud auraient
des saisons de reproduction plus réduites par rapport a des individus qui resteraient en
Gironde par exemple. Il est d’ailleurs intéressant de noter que la contribution d’une zone
n’est pas forcément la méme en fonction des années. En 2000, la saison de reproduction
des individus situés dans la zone Adour est comparable a ceux qui se trouvent en Gironde ;
elle est beaucoup plus précoce en 2002 et d’amplitude plus faible. Le réchauffement plus
précoce de la zone Adour en 2002 est mentionné dans la partie 6.2.1.

-~
(=]
o
4]
o

“I‘ (a)—Adoul oC) (b — Adour
e a00 Glr.onde 18 . Gironde
= —Loire 8 —Lagire
1. s00 — Bretagne Sud = - —— Bretagne Sud
; BT
@) I
o0 400 \$
3 & 14
ar 300 =
5}
A 2 12
200
100 10
500 300 400 500 600 700 50 300 400 500 600 700
jours juliens jours juliens

F1G. 6.11: Exemples de variables forgantes utilisées dans I’'Exp. 3 : a) Production primaire et b)
Température, pour les 4 zones considérées : Adour, Gironde, Loire et Bretagne Sud en 1999-2000.

Les jours sont comptés a partir du 1" janvier de 'année 1999.

Dans cette expérience, nous avons construit des histoires de vie ayant une variabilité
plus importante que dans 'Exp. 2 (Fig.6.11) car nous nous sommes limités a la bande
0-100m. Cette variabilité montre bien I'importance de la localisation des individus et la
nécessité d’'un travail sur la construction des histoires de vie des individus en fonction
de I’échelle spatiale considérée. En fonction de 1’échelle considérée, la prise en compte du
déplacement journalier des individus sera nécessaire. Peut-on alors guider ce mouvement
a partir d’arguments physiologiques (acquisition et dépenses d’énergie) ? Cette question
fait I'objet de la partie suivante.

Conclusions

— Les conditions qui précedent la ponte ont un role prépondérant dans la durée et le
pic de ponte de la population.

— La durée de I’hiver est le facteur le plus important dans nos simulations.

— La prise en compte de la variabilité spatiale de I’environnement permet bien de
générer des histoires de vie et des saisons de reproduction différentes.
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6.4 Deéplacement des individus vers le nord de la zone

Le déplacement vers le Nord de tout ou partie de la population a la fin de 1’été est une
caractéristique importante du cycle de vie de I'anchois. On cherche dans cette partie a
expliquer ce mouvement et a évaluer les différences entre les saisons de reproduction i)
d’individus qui resteraient dans le Sud de la zone et i7) d’individus qui effectueraient ce
déplacement . Ce déplacement est indiqué par les captures de la flottille des chalutiers
pélagiques frangais en fin d’été et en automne (Fig.1.4). La figure 1.4 montre I"ampli-
tude de ce déplacement en fonction des années (Pecquerie et al., 2004). Il y a cependant
des individus qui restent dans le sud de la zone en automne, ils sont observés lors des
campagnes pélagiques d’automne (JUVAGA) de I'lfremer.

On teste alors deux hypotheses : i) Les individus sont limités physiologiquement s’ils
restent sur zone (Exp.4) et 4i) Les individus réalisent une croissance plus importante dans
le Nord et donc la saison de reproduction suivante est plus importante par rapport a des
individus qui seraient restés dans le Sud (Exp.5).

Ce travail a pour objectif de fournir des éléments pour une future modélisation du mou-
vement des individus. Une limitation physiologique des individus dans le Sud permettrait
la modélisation du mouvement selon I’approche de Humston and Ault (2004) : les indi-
vidus évaluent les conditions de la cellule ou ils se trouvent par rapport a une condition
optimale et réalisent leur mouvement en fonction de cette évaluation. Dans le cas d'une
reproduction optimisée par un déplacement vers le Nord, I'approche de Railsback and
Duffy (1999) pourrait étre abordée.

6.4.1 Limitation physiologique dans le Sud ? (Exp. 4)

Dans cette partie, nous testons si les individus quittent la zone Sud du golfe de Gascogne
parce que les conditions dans cette zone deviennent limitantes au cours de la saison de
reproduction. On considere que les conditions environnementales sont le principal facteur
du mouvement. On établit dans un premier temps les conditions limitantes de nourriture
en fonction de la taille des individus. Puis on établit la date a laquelle un individu puise
dans son compartiment reproduction lorsqu’il se trouve dans le sud du golfe de Gascogne,
pendant la saison de reproduction.

Définition de la limitation physiologique

D’un point de vue énergétique, les individus sont limités physiologiquement lorsqu’ils
ne peuvent plus payer les cotits de maintenance a partir du compartiment réserve. Ils
cessent alors leur croissance. L’Eq. 3.15 montre bien que lorsque la densité de réserve e
est inférieure ou égale au ratio L/L,,, avec L, la longueur volumétrique et L,, la lon-
gueur volumétrique maximum, la croissance cesse. En conditions constantes, on a e = f
(hypothese de la théorie DEB); on peut alors établir la densité de nourriture limitante
pour une taille donnée Xj;,, = XgL/(L,, — L) (Fig.6.12, Exp. 4). Plus l'individu est
grand, plus il lui faudra de nourriture pour se maintenir. La mobilisation des réserves est
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F1a. 6.12: Exp. 4 : Densité de nourriture limitante en fonction de la taille d’'un individu. En
dessous de ces valeurs, I'individu ne peut payer ses couts de maintenance a partir du comparti-
ment réserve. La production primaire (ugC-171j=1) est prise ici comme proxy de la densité de
nourriture.

inversement proportionnelle & la longueur des individus (Eq. 3.14). Les individus les plus
grands résistent donc plus longtemps au jetine.

Dans notre modele, nous avons défini qu’en dessous de la valeur limite de nourriture, si
I'individu a des réserves dans le compartiment reproduction, il puise dans ces réserves
pour payer ses couts de maintenance (sans que la reproduction ne cesse pour autant). S’il
n’a pas de réserve dans le compartiment reproduction (larves, juvéniles ou épuisement des
réserves au stade adulte), I'individu meurt. D’autres régles sont possibles en cas de jetne
prolongé ; un individu peut par exemple puiser dans sa structure pour payer les cotits de
maintenance, mais nous ne disposons pas d’information pour paramétrer cette utilisation
de la structure. Cette possibilité est cependant considérée pour des micro-organismes dans
la these de C. Tolla (2006).

La Fig.6.12 montre que le niveau de nourriture minimum en dessous duquel les indi-
vidus sont limités physiologiquement augmente de maniere exponentielle en fonction de
la longueur du poisson. Il est a noter que la température n’influe pas sur le niveau de
nourriture limitant mais sur le moment ou l'individu sera limité physiologiquement. Si
son compartiment réserve (E) est élevé et si la température est suffisamment basse, il se
peut que l'individu ne soit pas limité physiologiquement, méme s’il se trouve dans une
zone ou les conditions sont limitantes pour sa taille. La température lorsqu’elle s’éleve,
accélere les flux d’énergie et en particulier les flux de maintenance. Ainsi, lorsqu’un indi-
vidu passe transitoirement en conditions limitantes de nourriture, la nécessité de puiser
de I'énergie dans le compartiment reproduction (qui limitera d’autant sa prochaine saison
de reproduction) dépendra de sa réserve (E) et de la température.
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Température estivale et taille des individus

Pour expliquer ce mouvement vers le Nord, on s’est posé la question d’une limitation
physiologique des individus dans le sud de la zone, en fin de printemps - début d’été.
Nous testons ici I’hypothese suivante : la température estivale devient trop importante
par rapport aux conditions de nourriture de la zone qui ne sont plus assez abondantes.
Les couts de maintenance sont plus élevés du fait de 'augmentation de température et
les réserves de I'individu sont trop faibles pour payer ces cotits. L’individu est alors limité
physiologiquement. Les cotlits de maintenance somatique étant proportionnels au volume
structurel de I'individu, et I’assimilation proportionnelle a la surface de l'individu, cette
limitation sera d’autant plus grande que l'individu sera grand.
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F1c. 6.13: Exp.4 : Taille des individus qui se trouvent limités physiologiquement en fonction
de la date pour les zones Adour (a et c) et Gironde (b et d), en 2000 et 2003. Les jours sont
comptés a partir du 1" janvier de ’age 1.

On simule alors une population structurée en taille, avec des longueurs comprises entre
8 et 19 ecm (Exp. 4; Tab.6.10, Annexe 6.1). Le compartiment reproduction est fonction
de la longueur des individus (Pecquerie et al., In prep. c). On utilise la relation suivante :
Ur = 170L3 | avec L la longueur volumétrique (cm) et Ug les réserves (standardisées)
disponibles pour la reproduction (j-cm?). Cette relation est établie & partir de la simulation
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de référence en conditions moyennes (Pecquerie et al., In prep. ¢). La simulation démarre le
1" mai. On évalue la date et la taille des individus lorsqu’ils puisent pour la premiere fois
dans leur compartiment reproduction pour payer les cotits de maintenance. Les individus
se trouvent également répartis entre la zone Adour et la zone Gironde. On considere les
conditions des années 2000 et 2003.

Dans cette expérience, le nombre d’individus limités physiologiquement au moins une fois
au cours de la saison de reproduction est élevé : 68 % des individus en 2000 et 76 % en
2003. La température élevée en 2003 est a l'origine de cette différence. Au cours de la
saison, ce sont bien les individus les plus grands qui sont limités les premiers (Fig6.13)
et la limitation intervient en premier lieu dans la zone Adour, puis dans la zone Gironde.
On observe un gradient Sud-Nord de la limitation, indicateur potentiel de la direction du
mouvement des individus vers le Nord.

Dans cette partie, nous avons considéré qu’un individu qui se trouve limité physiologique-
ment se déplace a la recherche d’une zone plus riche en nourriture ou tout du moins plus
froide pour limiter ses dépenses énergétiques.

Ces considérations sont a prendre en compte si 'on souhaite modéliser le déplacement
d’un individu de maniere dynamique. En effet, le compartiment réserve a une certaine
‘'mémoire’ des conditions environnementales ou se trouve l'individu. S’il se déplace, le
compartiment réserve dépendra des situations antérieures et pas forcément des conditions
de la zone ou il se trouve, s’il reste peu de temps dans cette zone. Cette 'mémoire’ dépend
en réalité des parametres associés a ce compartiment réserve (v en particulier). Dans le cas
de I'anchois, la dynamique transitoire de la réserve est tres rapide; ce compartiment est
rapidement en équilibre avec les conditions du milieu. La 'mémoire’ sera donc de courte
durée mais il en serait autrement pour les especes dont la dynamique de la réserve est
plus lente. L’échelle spatiale et temporelle qui est adaptée a cette dynamique est a étudier
quand on veut modéliser le déplacement des individus.

6.4.2 Conditions plus favorables au Nord ? (Exp. 5)

On cherche dans cette partie a savoir si le déplacement vers le Nord d’'une partie de la
population est favorable a la saison de reproduction ’année suivante. Nous avons montré
dans la partie précédente que les individus les plus grands quittaient potentiellement
le sud du Golfe pour limiter leur dépenses énergétiques. Il peut également s’agir d’une
adaptation aux conditions plus favorables du Nord.

On simule deux populations structurées en taille. Les conditions initiales sont les mémes
que dans la partie 6.4.1 (Exp. 5; Tab.6.10; Annexe 6.1). La premiere population reste
dans la zone Sud (sud du 46°N), la deuxieme se déplace & la fin du printemps vers le Nord,
jusqu’en Bretagne Sud et revient dans le sud de la zone a la fin de I'hiver. Le tableau
6.7 donne la localisation par mois des individus. On compare la distribution en taille
des deux populations, la durée des deux saisons de reproduction ainsi que la production
d’ceufs totale dans les deux simulations.
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TAB. 6.7: Localisation des individus qui migrent en fonction du mois (Exp. 5). Les
zones correspondent a la Fig. 6.10

Mois Zone
Mai Sud
Juin Sud
Juillet Vendée
Aottt Loire

Septembre Bretagne Sud
Octobre Bretagne Sud

Novembre Loire
Décembre Vendée
Janvier Gironde
Février Landes
Mars Adour
Avril Sud

Dans nos simulations, la différence de taille au 15 mai est faible entre les individus qui sont
restés dans le Sud et les individus qui se sont déplacés vers le Nord en été (Fig. 6.14a et b) ;
la taille moyenne des individus qui se sont déplacés vers le Nord est plus faible. L’ogive de
ponte est également comparable, avec une production légerement plus importante pour
les individus qui sont restés dans le Sud (Fig.6.14c). Ce déplacement vers le Nord ne se
traduit pas par une reproduction plus importante I’année suivante dans cette simulation.

D’apres ces résultats, le déplacement d’une partie des individus vers le Nord ne résulterait
pas d’une stratégie des individus pour maximiser leur fitness ’année suivante mais d’une
limitation en nourriture pendant la saison en cours. Le mouvement des individus pour-
rait étre modélisé selon 'approche de Humston and Ault (2004). On ne peut cependant
écarter '’hypothese de conditions plus favorables au Nord de la zone au vu des résultats
de cette expérience. En effet, les résultats de cette simulation dépendent de notre capacité
en premier lieu a reproduire la nourriture de I'anchois. Il s’agit d’un poisson zooplanc-
tonophage. La production primaire est ici considérée comme un proxy de la nourriture
disponible. Nous connaissons mal la nourriture de ’anchois pendant la période estivale et
automnale, et la structure des populations planctoniques a cette période. Cette période
est peu étudiée dans le golfe de Gascogne. Cependant, certaines observations des conte-
nus stomacaux pendant les campagnes JUVAGA ont montré que les Euphausiacées et les
Mysidacées pouvaient constituer une part importante de son alimentation (observations
ponctuelles). La production primaire donnée par le modele biogéochimique n’est peut
étre pas un bon indicateur de cette source de nourriture, en particulier dans la zone de
la Grande Vasiere (partie centrale de la partie Nord du plateau continental). La contri-
bution automnale dans la quantité de réserves qu'un individu peut accumuler dans le
compartiment reproduction pourrait étre améliorée d’apres ’étude du réseau trophique
de ’anchois a cette période.
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F1G. 6.14: Exp. 5 : Comparaison des histogrammes de longueur des individus (a) qui restent
dans le Sud et (b) qui migrent vers le Nord a la fin du printemps au cours de la saison 2000.
On compare la structure en taille de la population au mois de mai ’année suivante (2001), ainsi
que la production d’ceufs totale par jour pendant la saison de reproduction.

Conclusions

— Le mouvement d’une partie de la population vers le Nord peut étre di a une
limitation physiologique des individus. Pour payer leur cotits de maintenance, ils
seraient amenés a puiser dans le compartiment reproduction s’ils restaient sur zone.

— Cette limitation physiologique dépend de la taille des individus et de la
température. Plus ils sont grands et plus la température est élevée, plus la pro-
babilité de limitation physiologique est élevée, ce qui pourrait expliquer le départ
des individus les plus grands des zones les plus sud.

— Cependant, nos simulations ne mettent pas en évidence de bénéfice en terme de
croissance et de reproduction pour les individus qui se seraient déplacés vers le
Nord en été. Pour comprendre le déplacement des individus vers le Nord, il faudra
s’'intéresser aux conditions trophiques des individus en fin d’été - automne dans la
zone Nord données par le modele biogéochimique.
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6.5 Sources de variabilité pendant la phase larvaire

Dans cette derniere partie, on s’intéresse a la croissance et au développement des ceufs
et larves. Dans ce chapitre, nous avons principalement considéré la phase adulte. L’ob-
jectif est de comprendre I'influence des conditions de la reproduction sur la croissance, le
développement et la survie des jeunes stades de vie. Le modele développé pour la phase
larvaire (Pecquerie et al., In prep. b) permet d’envisager cette question. Il ne s’agit cepen-
dant pas de modéliser des trajectoires réalistes de transport des ceufs et larves. L’objectif
est d’évaluer 'effet de différentes sources de variabilité inter-individuelle associées a une
variabilité des conditions environnementales sur la métamorphose. Nous avons considéré
trois sources de variabilité :7) un étalement des pontes (Exp. 6), 4i) un effet maternel sur
la quantité initiale de réserves dans 'ceuf (Exp. 7) et 4ii) une certaine variabilité génétique
(Exp. 8), qui se traduisent par une variabilité des parametres du modele entre les indivi-
dus. On cherche a évaluer I'impact potentiel de ces processus sur la variabilité observée de
la durée de la phase larvaire pour in fine guider le choix des processus a prendre en compte
dans un modele de transport des ceufs et larves dont la croissance et le développement
reposeraient sur une modélisation bioénergétique.

6.5.1 Etalement des pontes (Exp. 6)

Pecquerie et al. (In prep.b) montrent que I’age & la métamorphose diminue en fonction
de la date de naissance des individus et que cette observation peut étre expliquée par les
conditions de température qui augmentent au cours de la saison.

On se donne une simulation de référence en considérant la croissance et le développement
de 200 individus dans la zone Gironde (Exp.6; Tab.6.11, Annexe 6.1), en 1999 et 2003,
qui sont les deux années pour lesquelles nous disposons de données sur les juvéniles. On
prend en compte une certaine stochasticité des conditions environnementales (Tab. 6.3).
On considere une distribution normale des dates de naissance des individus. On évalue
alors quelle est l'ogive de métamorphose (nombre d’individus par jour qui atteignent la
métamorphose), ’age a la métamorphose en fonction de la date de naissance et le nombre
de survivants.

Dans cette expérience, la fin de la saison de ponte semble étre moins favorable a la survie
des individus en 2003 (Fig.6.15). La forme de l'ogive de métamorphose présente une
variabilité moins importante que celle de 'ogive de ponte, en 1999 (Fig.6.15¢ et €) et en
2003 (Fig.6.15 d et f) . En ce qui concerne I’age a la métamorphose en fonction de la date
de naissance des individus, on génere bien plus de variabilité que dans les simulations du
Chap. 5, en considérant des histoires de vie différentes (Fig.6.16a et b). La simulation de
1999 donne des ages a la métamorphose qui sont plus grands que les observations pour
les individus issus de pontes tardives et qui sont comparables aux données de 2003.

A T’échelle de la population, ces résultats indiquent que la saisonnalité des conditions en-
vironnementales vécues par les ceufs et larves (élévation de la température) entraine une
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F1G. 6.15: Exp.6 : Histogrammes des dates de naissances de la population initiale (a et b), des
dates de naissances des individus qui ont survécu jusqu’a la métamorphose (c et d) et dates
de métamorphose (e et f) pour les cohortes 1999 et 2003. Les jours sont comptés & partir du
1°" janvier de I’age 0.

réduction de la variabilité de la date a laquelle les individus atteignent la métamorphose
par rapport a la variabilité des dates de ponte. Si I'on suppose que plus la durée de
cette phase larvaire est courte, plus la survie est importante (Houde, 1987), l'effet d'un
étalement des pontes ne défavorise pas les individus issus de pontes tardives. Cette
expérience semble également indiquer que lorsque les conditions de nourriture sont va-
riables, une température élevée peut entrainer une mortalité plus importante des pontes
tardives (conditions de 2003). Ces résultats sont comparables a ’'Exp.4 sur la limitation
physiologique des individus. Les larves n’ont pas la possibilité de puiser de I’énergie dans
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FIG. 6.16: Exp.6 : Age & la métamorphose en fonction de la date de naissance (a) en 1999 et (b)
en 2003. Les données Ifremer des campagnes JUV.1999 et 2003 sont représentées (voir Chap. 5).

le compartiment reproduction pour payer les cotits de maintenance : la mortalité est plus
forte. Il est a noter que la mortalité que nous avons générée par des conditions variables
d’environnement n’est pas comparable a la mortalité observée. Les conditions environne-
mentales que nous utilisons présentent probablement une variabilité plus faible que dans
la réalité. En outre, on ne retrouve pas un niveau de nourriture plus élevé en 1999 par
rapport a 2003 dans la variable que I'on utilise dans nos simulations. On ne retrouve
donc pas le schéma obtenu dans le Chap. 5. Ces éléments pourraient guider le choix de la
variable nourriture pour les larves, dans le cas d'un couplage du modele bioénergétique
au modele d’environnement.

6.5.2 Effet maternel (Exp. 7)

Dans cette expérience, on évalue 'effet potentiel de la quantité initiale de réserve dans
I'ceuf sur l'ogive de métamorphose. Une diminution de la taille des oeufs pendant la
saison de reproduction est souvent observée chez les Clupéiformes (sardines, anchois par
ex.) (Blaxter et al., 1982). On se pose la question dans cette expérience de 'effet de cette
diminution de la taille des ceufs sur la population a la métamorphose.

La diminution de la taille des ceufs au cours de la saison de reproduction est souvent
associée a une élévation de la température. L’hypothese est la suivante : les femelles
adaptent la taille des ceufs aux conditions qu’ils vont rencontrer ; en conditions froides, la
croissance sera faible, les larves seront favorisées si elles ont une taille initiale plus impor-
tante. Or cette taille a I’éclosion dépend généralement de la taille de ’ccuf. Le mécanisme
sous-jacent cette hypothese est cependant peu évoqué. La théorie DEB considere une hy-
pothese différente pour expliquer ces observations, celle d’'une diminution de la condition
des femelles®. L'une des hypotheses de cette théorie énonce que plus une femelle est en
bonne condition, plus les larves issues de ses ceufs seront en bonne condition au moment

Zj.e. la densité de réserve (E/V); usuellement, on rapporte le poids total & la longueur du poisson
pour estimer sa condition (Froese, 2006)
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de la premiere prise de nourriture. L’hypothese selon laquelle la condition des larves au
moment de la premiere prise de nourriture est strictement égale a celle de la femelle au
moment de la ponte est une hypothese qui permet d’éviter I'introduction d’'un nouveau pa-
rametre et qui permet d’estimer la quantité de réserve initiale dans I’ceuf. Cette hypothese
peut cependant facilement étre relaxée, il ne s’agit pas d’une hypothese fondamentale sur
laquelle repose la théorie DEB.
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F1G. 6.17: Exp. 7 : Durée de survie d'une larve au jeline en fonction de la température et de la
densité de réserve standardisée (e = [E]|/[Ey,]), & Pouverture de la bouche.

L’effet maternel dans le cadre de la théorie DEB se traduit donc par la densité de réserve
standardisée e a la premiere prise de nourriture. En considérant différentes conditions de
e a l'ouverture de la bouche, on peut alors évaluer quelle est la durée de jetine pendant
laquelle une larve (stade juvénile I, Pecquerie et al., In prep.b) peut survivre. Différentes
températures sont testées. Nous avons ensuite considéré les mémes histoires de vie que
celles des individus de I'Exp. 6; seule la densité de réserve (standardisée) a la naissance
e, varie entre les individus (Exp.7; Tab.6.11, Annexe 6.1). On considere une relation
linéaire décroissante entre la date de naissance des individus et la valeur initiale de e
(es(ty) = (0.3 —10.8)/(230 — 90) x (t, — 230) +0.3). La croissance et le développement des
ceufs issus de ces pontes sont simulés. On évalue les mémes criteres que pour la simulation
de référence : l'ogive de métamorphose, I’age a la métamorphose en fonction de la date
de naissance et le nombre de survivants.

Entre 20 et 25°C, la durée de jetiine maximum est de ’ordre de la journée pour une larve
(Fig.6.17). A 15°C, cette durée passe a une journée et demie lorsque la densité de réserve
standardisée e est de 0.6. Une forte variabilité des conditions de nourriture entrainera donc
bien une forte mortalité, et ce d’autant plus que la température sera élevée. Cependant,
plus la densité de réserve standardisée e sera élevée, plus la survie de la larve au jetine
sera élevée. La Fig.6.18 (c et d) montre cependant que la mortalité ne differe pas de la
mortalité de I'expérience de référence (Exp. 6). La relation entre age a la métamorphose
et date de naissance des individus est la méme que dans I'Exp. 6 (Fig.6.16).
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F1G. 6.18: Histogrammes des dates de naissance de la population initiale (a, ¢ et e), et des dates
de naissance des individus qui ont survécu jusqu’a la métamorphose (b, d et f) pour les cohortes
1999 et 2003 en fonction de différentes sources de variabilité : un étalement des pontes (panel
du haut), un étalement des pontes et un effet maternel (panel du milieu) et un étalement des
pontes et une variabilité génétique (panel du bas). Les jours sont comptés a partir du 1°" janvier
de I’age 0.

Lasker et al. (1970) ont montré que la durée maximum de jetine des larves d’anchois
de l'espece E. mordaz était de 'ordre d’une journée et demie apres ’absorption du sac
vitellin a 22°C. La durée que l'on obtient a cette température est un peu plus faible,
quelque soit la valeur initiale de e mais 'ordre de grandeur est tout a fait satisfaisant.
Nous considérons que la modélisation de la dynamique des réserves est bien reproduite
par le modele. Cette durée maximum étant de 'ordre de la journée, il faudrait adapter
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I’échelle temporelle des conditions d’environnement, qui est également de l'ordre de la
journée dans nos simulations. Cet aspect sera bien stur a prendre en compte pour la
modélisation bioénergétique de la croissance des larves. Un effet maternel pourra alors
étre testé. Si la condition des femelles varie au cours de la saison (et non nécessairement
de maniere linéaire en fonction du temps), les ceufs seront de qualité différente et la survie
des larves ne sera pas la méme en fonction de la variabilité des conditions de nourriture
et de température.

6.5.3 Variabilité génétique (Exp. 8)

Parmi les sources de variabilité inter-individuelle, la variabilité génétique est a considérer.
La théorie DEB permet également de prendre en compte une certaine variabilité génétique
entre les individus. Cette variabilité génétique se traduit dans la valeur de certains pa-
rametres (voir Annexe B). La fagon de générer cette variabilité peut étre guidée par les
principes des relations de standardisation, fonction de la taille des individus (body size
scaling relationships). Les principes de ces relations sont donnés dans I’Annexe B. Ces rela-
tions s’appliquent généralement a 1’échelle de I'espece ; nous les avons traduites a I’échelle
de l'individu.

Il s’agit d’appliquer un facteur de standardisation z aux parametres extensifs du modele
DEB : la constante de saturation Xg, I’énergie cumulée investie dans le développement a
la naissance Upy, & la métamorphose Uy et a la puberté Up, et le parametre g (investment
ratio). On donne a ce facteur z une distribution normale de moyenne 1 et d’écart-type 0.05.
De cette facon, la longueur maximum des individus varie entre 23 et 29 cm. Les conditions
de l'expérience sont les mémes que dans 'Exp. 6 (Exp.8; Tab.6.11; Annexe 6.1). Une
nouvelle fois, on évalue les criteres utilisés pour la simulation de référence : I'ogive de
métamorphose, I’age et la longueur a la métamorphose en fonction de la date de naissance
et le nombre de survivants.

La survie des individus dans cette expérience est plus faible que lorsqu’on ne considere
pas de variabilité génétique. La distribution des valeurs du facteur z de la population
initiale et de la population des individus qui ont survécu jusqu’a la métamorphose montre
que les individus qui ont une longueur maximum plus élevée que la moyenne ne sur-
vivent pas (i.e un potentiel physiologique plus élevé; Fig.6.19). La variabilité de 'age a
la métamorphose en fonction de la date de naissance des individus est sensiblement la
méme que dans 'Exp.6 (Fig.6.16), nous ne I’avons pas représentée.

Cette expérience suggere une fagon de modéliser la variabilité génétique des individus
d’une méme espece. Les individus qui ont un potentiel physiologique élevé - qui peuvent
atteindre une longueur maximum plus importante que la moyenne - ne sont pas favorisés
quand les conditions sont variables. Nous n’avons cependant pas d’information sur cette
variabilité du potentiel physiologique des individus. Une telle expérience appliquée a des
jeux de données ou la variabilité génétique est caractérisée serait intéressante a mener.
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F1G. 6.19: Exp. 8 : Distribution du facteur de variabilité génétique z (-) (a) de la population
initiale et (b) de la population des individus qui ont survécu jusqu’a la métamorphose, en 1999
dans la zone Gironde.

Conclusions

— L’ogive de métamorphose se trouve raccourcie par rapport a l'ogive de ponte. Les
individus nés tardivement dans la saison, qui survivent, métamorphosent a un age
plus jeune.

— La prise en compte d'un effet maternel n’a pas d’effet sur la survie des larves dans
nos simulations ; I’échelle temporelle a laquelle on travaille n’est pas adaptée a celle
des larves.

— La survie au jetine en conditions de température plus élevée est moins importante.

— Une certaine variabilité génétique entre les individus permet une survie différentielle
au jetine dans nos simulations. Les individus ayant une longueur maximum plus
grande que la moyenne auront une survie plus faible en conditions de nourriture
variable.

6.6 Conclusion

Dans ce chapitre, nous avons étudié les différentes phases de la reproduction de la popula-
tion d’anchois du golfe de Gascogne, du début de la saison de reproduction jusqu’a la fin de
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la période larvaire, période a laquelle le succes de la reproduction peut-étre évalué. L’objec-
tif de ce travail était d’identifier les facteurs qui influent sur les différentes phases, que sont
le début de la ponte, la durée de la saison de reproduction ou la durée de la phase larvaire.
Les individus d'une méme population ne sont pas identiques : ils naissent a des moments
différents, de parents différents, leurs alleles sont donc différents. La quantité de réserve
dont ils disposent pour se développer et grandir est également différente. Ils expérimentent
ensuite des conditions environnementales différentes, et ne sont pas géographiquement au
méme endroit, au méme stade de maturité. Tous ces éléments constituent 1’histoire de vie
des individus.

L’originalité de ce travail réside dans la prise en compte de l'effet des histoires de vie
des individus de la population d’adultes sur la population des jeunes stades de vie. Il ne
s’agit pas de prendre en compte tous ces effets mais bien d’identifier I'effet potentiel de
ces sources de variabilité inter-individuelle sur la capacité de la population a se renou-
veler ainsi que déterminer les méthodes pour étudier ces effets. Il s’agit d’une premiere
étape vers la modélisation individu-centrée de la dynamique d’une population, structurée
physiologiquement, vivant dans un environnement saisonnier et structuré spatialement.

Cette étude a permis en particulier d’identifier les différents éléments du modele qui
peuvent étre améliorés, telle que la prise en compte de la vitellogénese dans les processus
qui déterminent la saison de reproduction des individus. Il nous faut obtenir de I'infor-
mation sur cette étape. Nous avons également montré qu’a 1’échelle spatiale et temporelle
a laquelle nous avons travaillé, nous n’avons pas pu mettre en évidence de bénéfice pour
les individus qui se déplacent vers le Nord. Il nous faut étudier la condition des indi-
vidus ainsi que leur réseau trophique en automne. L’étude a cependant montré que le
déplacement des individus pouvait étre reproduit si 'on considere que les individus se
déplacent quand ils sont limités physiologiquement. Ces éléments seront a prendre en
compte dans la modélisation du comportement des individus.

La stratégie des individus n’est ici pas prise en compte. Il s’agit d’une approche
déterministe de l'effet de I’environnement sur la physiologie des individus et leur poten-
tiel reproducteur. La capacité des individus a s’adapter a leur environnement par le biais
de trade-offs physiologiques - changement des regles d’allocation de 1'énergie assimilée
par exemple - et/ou de trade-offs écologiques - déplacement d’une zone aux conditions
de nourriture favorables vers une zone favorable a la survie des larves pendant la repro-
duction ou vers une zone ou la prédation est moins forte - sont des éléments & prendre
en compte pour une meilleure compréhension de la stratégie des individus. Ces stratégies
pourraient étre étudiées sur la base des résultats de ce travail. Le modele développé a
démontré sa capacité a reproduire une certaine variabilité des traits d’histoires de vie des
individus. Cette approche déterministe peut alors constituer la référence (le blanc) a partir
de laquelle une étude comparative des différentes stratégies des individus (comportement,
adaptation physiologique) peut étre menée.
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6. De I’individu a la population

Annexe 6.1 : Description des expériences

TAB. 6.8: Exp.1 : Début de la saison de reproduction

Expérience 1

Nom Transition juvénile - adulte
Individus 1440

Années cohortes 2001 et 2002

Zones Adour et Gironde

Périodes Printemps n - Automne n + 1

Variables forcantes
Conditions initiales

Moyennes mobiles

Stade Larve

t -

L _

e f(ty)

Un Unbp

Ur 0

Parametres Chap. 5 + Uy, = 250 j-cm?

TAB. 6.9: Exps. 2 et 3 : Pic de ponte

Expérience 2 3
Nom Variabilité inter-annuelle Variabilité spatiale
Individus 1440 960
Années 2000 - 2003 2000 et 2001
Zones Adour et Gironde Adour, Gironde, Loire, et Bretagne Sud
Périodes 15/08 age 1 - 01/10 age 2 15/08 age 1 - 01/10 age 2

Variables forcantes

Conditions initiales
Stade

ty

L

e

Un

Ur

Parametres

3.1 : moyennes mobiles

puis climatologie pendant la saison
3.2 : climatologie puis moyennes
mobiles pendant la saison

Adulte

8 - 19 cm (classes 1 cm)
ft1)

Unp

0

cf. Exp. 1

moyennes mobiles

cf. Exp. 2
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TAB. 6.10: Exps. 4 et 5 : Déplacement des individus vers le Nord

Expérience 4 )

Nom Limitation physiologique Sud Conditions favorables Nord
Individus 1440 1440

Années 2000 et 2003 2000 et 2002

Zones Adour et Gironde Sud et migration Nord
Périodes 01/05 age 1 - 01/10 age 1 cf. Exp. 4

Variables forcantes = moyennes mobiles
Conditions initiales

Stade Adulte

t -

L 8 - 19 cm (classes 1 cm)
e f(t1)

Ug Uty

Ur 170 (5L)?

Parametres cf. Exp. 1

TAB. 6.11: Exps. 6 a 8 : Variabilité de la phase larvaire

Expérience 6 7 8

Nom Effet environnement Effet maternel Variabilité génétique
Individus 400 400 400

Années 1999 et 2003 cf. Exp. 6 cf. Exp. 6

Zones Gironde

Périodes Printemps - Automne age 0

Variables forcantes =~ Moyennes mobiles
Conditions initiales

Stade Larve
ty p(ty) = jour 160

o(ty) = 25

(distribution normale)
L - -
e 0.8 (0.3 - 0.8) / (230 - 90)

* (t - 230) + 0.3

Uy U cf. Exp. 6
Ur 0
Parameétres cf. Exp. 2 w(z) =1, 0(z) = 0.05

(distribution normale)







Conclusion générale

L’objectif de la these était d’étudier les mécanismes physiologiques qui déterminent les
fenétres de ponte d’un individu de la population d’anchois du golfe de Gascogne et la sur-
vie des larves issues de ces pontes en fonction de conditions environnementales données.
Nous avons pour cela développé un modele bioénergétique du cycle de vie de I'anchois
basé sur la théorie DEB. Ce modele a été calibré en fonction de variables environnemen-
tales moyennées sur la période 1999-2003, obtenues a partir d’'un modele d’environnement
du plateau du golfe de Gascogne. Différents scénarios environnementaux et différentes
sources de variabilité inter-individuelle ont été considérés pour reproduire la variabilité
observée dans les données et ainsi, mieux comprendre les mécanismes sous-jacents de
cette variabilité. De ces expériences de simulation, nous obtenons des résultats concer-
nant l'effet potentiel des conditions saisonnieres du golfe de Gascogne sur la croissance,
la reproduction et la survie des larves d’anchois.

Principaux résultats

Révision de la croissance

Ce travail de these a en premier lieu permis une révision de la croissance de I’anchois du
golfe de Gascogne grace a l'utilisation des données récemment acquises sur la croissance
des juvéniles d’anchois. Les parametres de I’équation de croissance de von Bertalanffy que
nous obtenons permettent d’étendre la description de la croissance de I’anchois du golfe
de Gascogne a ’ensemble du stade juvénile.

L’étude de la croissance est réalisée pour établir le potentiel physiologique de croissance
d’un individu moyen de la population. L’environnement moyen vécu par les juvéniles
d’anchois qui sont péchés en automne est différent de I’environnement moyen vécu par
les adultes. Les individus d’ages 1, 2 et 3 que nous étudions ont en effet vécu un a
plusieurs hivers. Pour décrire le potentiel de croissance d'un individu moyen de cette
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population, il faut pouvoir corriger 'effet environnemental. Pour cela, nous nous sommes
basés sur l'interprétation physiologique des parametres de I'équation de croissance de
von Bertalanftfy que donne la théorie DEB. Cette interprétation physiologique permet de
considérer un effet environnemental sur ces parametres. Il faut en particulier comparer les
individus soumis a une méme température. Pour cette raison, nous suggérons d’associer
une température de référence aux parametres de von Bertalanffy. Nous expliquons alors la
forte croissance des juvéniles par les conditions favorables de température et de nourriture
rencontrées durant la période estivale et automnale.

Un mécanisme sous-jacent a la croissance caractéristique des larves est également proposé.
L’hypothese considérée permet d’établir une continuité entre la phase exponentielle de la
croissance larvaire et la courbe de von Bertalanffy. Nous avons pour cela étendu le modele
DEB standard en introduisant un nouveau stade de vie, le stade larvaire. Nous supposons
qu’un individu change de forme pendant le stade larvaire. Il s’agit d’'un mécanisme original
ou intervient la relation entre la longueur de I'individu et sa surface qui limite ’acquisition
de nourriture au cours de la croissance. Ce mécanisme permet de reproduire une phase
exponentielle de croissance pendant le stade larvaire et d’étudier I'effet d’une variabilité
des fenétres de pontes sur la survie des larves.

Effet environnemental sur les fenétres de ponte

Dans ce travail, les processus métaboliques qui expliquent la différence de saison de ponte
en fonction de la taille des individus sont identifiés. Le potentiel reproducteur d’un in-
dividu, que nous définissons comme le nombre de lots qu’il pond au cours de la saison
de reproduction, est en effet plus grand pour un individu de grande taille. Si les condi-
tions environnementales sont les mémes, la capacité d’assimilation d’énergie d’un individu
dépend de sa surface; un individu grand peut stocker plus d’énergie dans un méme laps
de temps qu’'un individu de petite taille.

La saison de ponte réalisée dépend de la croissance de l'individu mais également des
conditions limitantes qu’il rencontre en particulier pendant I’hiver. Deux individus de
méme taille n’auront pas nécessairement la méme saison de ponte. Ce résultat montre
tout l'intéréet de la prise en compte des processus bioénergétiques pour comprendre la
variabilité de la saison de ponte. Les fenétres de ponte de la population dépendent de
la structure en taille de la population mais également de I’histoire de vie des individus
principalement avant la saison de reproduction.

Effet de la variabilité des fenétres de ponte sur la survie larvaire

Nous établissons enfin le lien entre les adultes, dont nous avons étudié les fenétres de ponte,
et la survie des individus issus de ces pontes. Nous proposons un lien entre 1’évolution
de la température au cours de la saison de reproduction et les conditions de nourriture
nécessaires pour la survie. Dans notre travail, les individus qui survivent jusqu’au stade
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juvénile sont les individus qui ont eu suffisamment de nourriture pour satisfaire les pro-
cessus métaboliques ; la mortalité par prédation n’est pas prise en compte.

Du fait de la température plus élevée en fin de saison de reproduction, les individus issus
de pontes tardives ont un besoin minimum en nourriture qui est plus élevé en moyenne que
les individus issus de pontes antérieures. Plus la température est élevée, plus les cotiits de
maintenance sont élevés et moins la durée de survie au jetine est longue. Les individus qui
survivent ont cependant une croissance plus rapide du fait de la température plus élevée
pendant cette période. La période de dérive larvaire est alors plus courte. Il en résulte un
resserrement des dates de métamorphose, par rapport a I'étalement des dates de ponte,
qui peut étre favorable avant la période hivernale. Plus les individus seront grands avant
I’hiver, plus leur capacité a survivre aux conditions de jetine sera grande.

Ce résultat est obtenu a partir des données sur 'age et la taille de l'otolithe a la
métamorphose en fonction de la date d’ouverture de la bouche et des scénarios environne-
mentaux qui permettent de reproduire ces relations. Cette interprétation des trajectoires
de croissance dans I'otolithe pour déterminer les traits d’histoire de vie des individus a la
métamorphose est nouvelle pour ’anchois du golfe de Gascogne. Le lien entre le maximum
du taux de croissance de 'otolithe et la métamorphose est évoqué pour d’autres especes
de petits pélagiques (Ohshimo et al., 1997; Takahashi and Watanabe, 2004). Ce lien reste
cependant a valider ; il permettrait une valorisation importante des données de croissance
de l'otolithe, qui sont des données difficiles a obtenir.

Difficultés rencontrées et solutions proposées

Estimation des parametres

L’estimation des parametres du modele a été I'une des principales difficultés rencontrées.
Peu d’informations sont disponibles sur la physiologie de I’anchois en conditions controlées.
Il faut extraire I'information d’observations faites dans le milieu naturel. Ces observations
(ou phénotypes) résultent de la combinaison des propriétés générales de 'espece et des
caractéristiques individuelles d’une part (génotypes) et des conditions environnementales
vécues par les individus d’autre part.

Pour étudier l'effet de 'environnement sur les individus, nous avons choisi la démarche
suivante : i) calibrer le modele en conditions moyennes d’environnement de maniere a
reproduire le schéma moyen de la croissance et de la reproduction d’un individu dans cet
environnement donné et 7i) analyser la variabilité des fenétres de ponte lorsque la variabi-
lité inter-annuelle et I'hétérogénéité spatiale des conditions environnementales sont prises
en compte. Cependant, plusieurs jeux de parametres pouvant redonner un schéma moyen
de croissance et de reproduction ont été identifiés lors de la calibration des parametres.

Nous avons décidé de réduire le nombre de degrés de liberté pour l'estimation des pa-
rametres en travaillant sur des variables standardisées (Kooijman et al., Subm.). Ces
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variables standardisées ne permettent pas la prédiction du contenu énergétique du pois-
son par exemple mais redonnent la longueur et du nombre d’ceufs pondus par lot, qui sont
les informations dont nous disposons.

Considérer ’ensemble du cycle de vie nous a en outre permis d’intégrer I’ensemble des
informations disponibles sur la croissance. Des contraintes supplémentaires ont pu étre
introduites pour I'estimation des parametres, comme la taille et 1’age moyens a 1’ouverture
de la bouche et a la métamorphose. Nous avons également utilisé un algorithme génétique
pour explorer les différents jeux de parametres possibles (voir Annexe B). L’emploi de
cette méthode d’estimation s’est révélé problématique car toutes les combinaisons de
parametres ne peuvent étre utilisées dans les équations du modele DEB. Nous avons opté
pour le jeu de parametres qui nous redonnait la croissance d’un individu la plus proche
de nos observations et des informations disponibles.

Un élément important de validation du modele nous est donné par la dynamique des
réserves en cas de jeune. En effet, cette dynamique donne des résultats satisfaisants non
seulement pour l'adulte mais également pour la larve. La sensibilité du modele aux va-
riables forgantes a également été évaluée satisfaisante lors des expériences menées avec le
modele dans le dernier chapitre. La sensibilité des sorties du modele a de faibles variations
des parametres reste a mener, en particulier pour les variations de la taille de 'otolithe a
la métamorphose en fonction des parametres liés au développement. Il nous semble cepen-
dant important d’établir en priorité I’évolution du contenu énergétique des individus au
cours de ’année pour évaluer le cycle annuel des conditions environnementales que nous
avons considéré et le lien environnement - poisson que nous avons fixé (i.e. la constante
de saturation).

Allocation fixe vers la croissance et la maintenance

La théorie DEB considere que la part de 1'énergie allouée a la croissance et a la mainte-
nance est fixe quelque soit le stade de I'individu. Dans ce cadre, la croissance d’un individu
n’est pas limitée par une réallocation de I'énergie vers la reproduction a la maturité. Cette
hypothese n’est pas en accord avec les études qui traitent de la croissance des poissons (e.g.
Day and Taylor, 1997). La théorie DEB étant construite sur un ensemble d’hypotheses,
nous avons considéré qu’il était nécessaire de les respecter pour son application. Nous
avons donc cherché a évaluer dans quelle mesure les observations dont nous disposions
pouvaient étre expliquées par la théorie. Il s’agissait de changer d’angle de vue.

Au printemps, le bord des otolithes des individus d’age 2+ est translucide, quelle que
soit leur taille. Seule cette observation n’a pu étre reproduite avec le modele. Dans nos
simulations, les individus d’age 2 qui sont de petite taille reprennent leur croissance au
printemps ; quant aux individus de grande taille, ils n’ont pas assez d’énergie pour payer
leurs cotits de maintenance a cette saison. Nous nous sommes posés la question des pro-
priétés physiologiques des individus d’age 2 qui ont une taille identique a celle d’individus
un an plus jeunes. L’hypothese que ces individus aient un potentiel physiologique moins
élévé que les individus d’age 1 de taille identique nous semble réaliste. Le modele de
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formation de l'otolithe nous permet en outre d’évaluer la date a laquelle il est possible
d’identifier la fin de la bande translucide hivernale. La simulation d’individus aux poten-
tiels physiologiques différents pourrait étre réalisée selon la démarche employée dans le
dernier chapitre pour simuler la variabilité génétique des larves.

La théorie DEB établit de maniere déterministe le lien entre ’environnement et 1'indi-
vidu. Le nombre de regles d’allocation de I’énergie est limité ; ces regles sont fonction des
propriétés internes de l'individu plutot que des conditions extérieures. Cette propriété
de la théorie est intéressante dans la mesure ol le nombre de parametres a considérer
pour décrire les différentes fonctions d’un individu est moins élevée qu'un modele de pro-
duction nette (Kooijman, 2000). La théorie DEB envisage également des changements
d’allocation d’énergie en cas de jetine prolongé (Kooijman, 2000, p. 227). En fonction
de la photopériode par exemple, la stratégie des individus pour palier le manque de res-
sources peut étre différente. De nouvelles regles d’allocation de ’énergie pour le modele
anchois, en fonction des conditions limitantes rencontrées par les individus, peuvent donc
étre envisagées dans le cadre de la théorie DEB. Etant donné les informations dont nous
disposions, nous avons souhaité conserver la simplicité du modele.

Apport de la théorie DEB pour la compréhension des
cycles de vie chez les poissons

Nous mentionnons ici quatre des propriétés de la théorie DEB que nous avons étudiées
et qui nous paraissent étre des avancées significatives pour la compréhension des cycles
de vie des poissons : i) la recherche des processus communs aux différentes phases d'un
méme individu, #) la conceptualisation du développement comme une énergie investie
pour se complexifier, iii) la formalisation des flux de matieres associés aux flux d’énergie
pour la compréhension du lien métabolisme - otolithe, et iv) I'interprétation des données
dans le cadre de la théorie.

Un méme modele de ’embryon a I’adulte

L’ensemble du cycle de vie d’un individu est pris en compte dans le cadre de la théorie
DEB. Nous avons considéré cette propriété de la théorie pour étudier 'effet de la variabi-
lité des histoires de vie des adultes sur la survie larvaire. Le modele permet d’étudier 1'effet
des dates de pontes mais également 'effet maternel sur la survie des larves. La densité de
réserve d'une femelle détermine en effet la quantité de réserve qu’elle peut allouer a un
ceuf.

Dans ce contexte, il est également possible d’étudier 1'effet de la phase larvaire sur la phase
adulte. Dans le cas de I'anchois du golfe de Gascogne, la phase adulte n’est en effet pas
tres éloignée dans le temps de la phase larvaire. Les caractéristiques de la phase larvaire
(date de ponte, croissance) influent donc sur la taille de I'individu et ainsi sur son potentiel
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reproducteur a I’age 1. Disposer d’une méme structure de modele pour ’ensemble du cycle
de vie nous parait donc une avancée significative pour la compréhension de l'effet d’une
phase du cycle de vie sur les phases suivantes.

Une approche originale du développement d’un individu

Considérer I’allocation d’énergie au développement de maniére explicite (par une variable
d’état du modele) nous a permis d’envisager l'effet des conditions environnementales sur
les traits d’histoires de vie des individus a la métamorphose et a la puberté. La transition
entre deux stades est découplée de la taille de 'individu. En fonction de I’histoire de nour-
riture des individus, la taille a la métamorphose par exemple, varie. Cette propriété du
modele nous semble réellement intéressante pour comprendre I'effet de I’environnement sur
la variabilité inter-individuelle. Ce formalisme nécessite cependant l'introduction de nou-
veaux parametres. Les parametres sont calibrés de maniere a retrouver la taille moyenne
des individus aux transitions entre deux stades.

En considérant I’énergie investie dans le développement, on retrouve une observation faite
généralement chez les poissons : les larves issues des ceufs de grande taille sont également
des larves de grande taille a la naissance. La capacité d’ingestion étant fonction de la
surface de l'individu, les larves issues de ces ceufs sont favorisées lorsque les conditions
de nourriture sont favorables. L’effet maternel est alors double : un individu qui bénéficie
d’une quantité importante de réserve peut survivre plus longtemps au jeune et en condi-
tions favorables peut acquérir plus d’énergie. Ces processus sont mentionnés car il s’agit
bien d’étudier quelles sont les conditions qui déterminent la survie des larves et ainsi le
recrutement.

Une traduction de 1’otolithe en histoire de vie

L’otolithe est I'une des seules sources d’informations disponibles sur I’histoire de vie des
poissons dans leur milieu naturel. La formation de cette piece calcifiée dépend fortement de
I’histoire de croissance des individus. Le découplage entre longueur du poisson et longueur
de 'otolithe en fonction du taux de croissance de l'individu est cependant une observa-
tion largement rapportée dans la littérature. Plusieurs méthodes prennent en compte ce
découplage pour reconstruire la croissance. Peu d’outils sont disponibles pour étudier les
mécanismes a l'origine de ce découplage.

Dans le cadre de la théorie DEB, la simplicité du lien entre formation de 'otolithe et
métabolisme de 'individu, une fois le modele individu développé, nous a paru une pro-
priété intéressante a étudier.

Les propriétés du modele sont convaincantes : le découplage entre rayon de 1'otolithe et
longueur de I'individu en fonction du taux de croissance de l'individu est bien reproduit.
Une étude théorique montre également la capacité du modele a reconstruire non seule-
ment 'histoire de croissance mais également la nourriture assimilée a partir des variations
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d’opacité dans l'otolithe. La structure du modele DEB et en particulier la conceptualisa-
tion d’une variable réserve permettent cette reconstruction.

Une nouvelle interprétation des données

L’interprétation du poids individuel et de la respiration par la théorie DEB nous semble
fondamentale pour l'interprétation des données. La théorie DEB ne consideére pas le poids
comme une variable explicative. Dans ce cadre, les données ramenées par unité de poids
sont donc peu informatives. L’ingestion, la fécondité relative, I'indice gonado-somatique,
I'indice hépato-somatique sont autant de types de données généralement exprimés par
unité de poids (ou de poids sans gonades). La théorie DEB propose ici d’associer la
longueur de l'individu aux observations pour la calibration/validation des modeles. Le
volume structurel de l'individu peut alors étre approximé et les processus qui y sont
associés peuvent étre évalués.

La respiration, qui est souvent utilisée pour évaluer les dépenses énergétiques liées aux
processus de maintenance, n’est pas non plus une variable explicative dans le cadre de
la théorie DEB. Les processus de maintenance mais aussi les processus de croissance y
contribuent. On peut cependant évaluer les différentes contributions des processus a la
respiration et ainsi valider ou invalider le modele.

Perspectives de I’étude

Acquisition de nouvelles données

La démarche de modélisation étant indissociable de la démarche expérimentale et de
I’observation en milieu naturel pour la compréhension des phénomenes, nous proposons
dans cette partie d’acquérir certaines données pour la validation du modele mais également
pour répondre aux questions soulevées par les résultats de ce travail.

Nous avons vu I'importance des conditions vécues a 1’échelle de la saison. Des périodes clés
du cycle de vie ont été identifiées. Elles devront étre étudiées pour la validation du modele.
Il s’agira dans un premier temps de valider 1’évolution du contenu énergétique au cours de
I'année, et en particulier a trois périodes : i) a la fin de la saison de ponte, pour établir la
condition des individus lorsqu’ils ont épuisé leurs réserves disponibles a la reproduction,
i1) au cours de 'automne, pour établir la capacité d’un individu a reconstituer ses réserves,
et 1) a la fin de ’hiver, avant 'initiation des premiers blooms phytoplanctoniques, pour
évaluer la quantité d’énergie disponible au sortir de ’hiver.

Nous avons identifié la période automnale comme une période clé pour 'acquisition des
réserves disponibles a la reproduction 'année suivante. Si I’étude de I’évolution du contenu
énergétique au cours de 'année valide cette hypothese, il faudra dans un second temps
étudier cette période plus en détail et établir de quelles ressources dépend la ponte ’année
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suivante. Une étude du régime alimentaire de 1’anchois par le biais des ratios isotopiques
dans les tissus pourrait étre initiée (Sholtodouglas et al., 1991; Bode et al., 2003). Cette
étape fournirait des indications quant aux facteurs qui déterminent les déplacements des
individus vers le nord du golfe de Gascogne a la fin de 'été.

L’étude du contenu énergétique devra en outre établir le lien entre la teneur en eau et le
contenu énergétique d’'un individu. Tirelli et al. (2006) ont montré une relation linéaire
entre la teneur en eau et le contenu énergétique chez la méme espece d’anchois en Mer
Adriatique. Cette étude suggere que les réserves sont remplacées par de 1'eau. Il faudra
alors considérer le modele en poids sec. Une relation linéaire entre teneur en eau et contenu
énergétique faciliterait en outre les mesures. L’étude du contenu énergétique a 1’aide d'une
bombe calorimétrique est en effet consommatrice en temps par rapport a la mesure du
poids sec d’un individu.

La théorie DEB suggere qu’une connaissance de 1’évolution saisonniere du contenu
énergétique des ceufs permettrait d’évaluer les conditions de nourriture des femelles, et
ainsi de mieux comprendre la fin de la saison de reproduction de cette population. La taille
des ceufs d’anchois a été mesurée lors des campagnes récentes de printemps de I'Ifremer
(Goarant et al., 2007). Poursuivre cette étude pendant la période estivale permettrait de
faire le lien entre fécondité par lot, longueur des individus et qualité des oeufs au cours
de la saison. Pour cela, une étude préalable de la relation entre la taille des ceufs et le
contenu énergétique des ceufs est requise.

Pour valider les processus que nous avons considéré pour la modélisation de la croissance
larvaire, une étude expérimentale est nécessaire. L’expérimentation pourrait permettre,
conjointement a une approche de simulation, de tester d’autres hypotheses et en particulier
celle d'une augmentation de la capacité des larves a capturer leurs proies (apprentissage,
capacité de nage, vision) a l'origine de cette phase exponentielle de la croissance.

Reconstruction des histoires de vie individuelles

Le modele de formation de 'otolithe peut étre appliqué a d’autres especes. Les relations
de standardisation par la taille peuvent étre utilisées pour une premiere estimation des
parametres du modele bioénergétique individuel. Une application du modele otolithe a
d’autres especes pour lesquelles des données de croissance et d’opacité sont disponibles
serait intéressante. Le modele pourrait permettre d’améliorer la compréhension du lien
entre macrostructures (zones opaques saisonnieres) et microstructures de 1'otolithe (dépots
de stries journalieres) qui n’est pas établi pour l'instant (S. Campana, com. pers) par
I’étude de simulations.

L’étude théorique de reconstruction de l'histoire de vie des individus a partir de me-
sures d’opacité le long du rayon de I’'otolithe est une piste de recherche qui nous semble
réellement intéressante a poursuivre. Il s’agit de reconstruire non seulement la croissance
des individus dans leur milieu naturel mais également la quantité d’énergie assimilée. Ce
modele peut étre testé de maniere expérimentale dans le cadre d’études réalisées sur la
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caractérisation de l'ingestion a I’échelle de l'individu (Jobling et al., 1989; Kause et al.,
2006). Le développement du modele pour I’étude de la dynamique des isotopes dans ’or-
ganisme permettrait également d’intégrer les informations disponibles sur la composition
chimique des otolithes, pour une meilleure compréhension du lien entre métabolisme et
formation de I'otolithe.

Pour certaines especes, ce sont les écailles qui sont interprétées pour établir la croissance
des individus (e.g. Klumb et al., 1999). Les interprétations de ces écailles étant compa-
rables a celles de l'otolithe (variations d’opacité et croissance), le modele peut également
étre appliqué a la formation de ces structures. Il peut également étre appliqué a la forma-
tion de la coquille des bivalves.

Spatialisation du cycle de vie de ’anchois du golfe de Gascogne

Ce travail peut permettre la poursuite des travaux de Allain et al. (2003) sur la variabilité
des dérives larvaires de ’anchois du golfe de Gascogne. Il s’agira d’étudier les mécanismes
sous-jacents aux relations établies par Allain et al. (2003) entre conditions physiques
du milieu et croissance et survie larvaire, en intégrant les processus physiologiques de
maniere mécaniste. Ce travail nécessite la formulation d'une variable nourriture pour les
larves. Il peut étre envisagé dans un premier temps de travailler sur les trajectoires de
croissance de l'otolithe et de reconstruire la nourriture assimilée. La comparaison dans
un second temps entre nourriture assimilée et production du milieu pourrait permettre
d’identifier une variable nourriture a partir des variables du modele d’environnement. I1
faudrait disposer pour cela d’'un modele de production primaire et secondaire couplé au
modele hydrodynamique de ’ensemble du golfe de Gascogne. Un modele de production
primaire couplé au modele hydrodynamique de grande emprise est actuellement en cours
de développement au département DYNECO de I'Ifremer de Brest.

La spatialisation de l’ensemble du cycle de vie constitue un enjeu majeur pour la
compréhension de la variabilité du recrutement de I’anchois du golfe de Gascogne. Notre
travail montre 'influence potentielle de I’histoire de vie des individus sur le schéma tempo-
rel de ponte de la population. L'hétérogénéité spatiale des conditions de ’environnement
doit & présent étre prise en compte pour comprendre la variabilité de ces histoires de vie
et aborder la dimension spatiale du schéma de ponte de la population. Le modele hydro-
dynamique de grande emprise spatiale est plus adapté pour la spatialisation du cycle de
vie de I'anchois du golfe de Gascogne. Les juvéniles réalisent en effet une partie de leur
croissance a 'extérieur du plateau (Allain et al., 2003; Irigoien et al., 2007) et les individus
les plus grands sont situés a proximité des accores du plateau pendant la reproduction.
La spatialisation du cycle de vie de I’anchois du golfe de Gascogne dépendra également
de 'amélioration de la représentation des compartiments zooplanctoniques, ce qui est un
défi majeur de 'approche biogéochimique des écosystemes marins (Arhonditsis and Brett,
2004).
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La considération des processus bioénergétiques pour la modélisation du mouvement est
une approche qui nous semble intéressante a développer. L’approche développée dans ce
travail est une approche déterministe du lien environnement — individu, au travers de ces
processus bioénergétiques. Une meilleure compréhension de la répartition des individus
requiert également la prise en compte du comportement et des stratégies individuelles
en fonction des variations des conditions environnementales. Ce travail peut constituer la
base sur laquelle de telles études peuvent s’appuyer.
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Appendix A

Appendix A: Symbols

Table 6.12: Frequently used symbols; Quantities are expressed per unit of volume with

square brackets [ | and per unit of surface area with braces { }, to stress that these

symbols refer to relative quantities rather than absolute ones. - means no dimension and

# a number

Notation Unit Interpretation
Environment
Ty K Arrhenius temperature
T K Reference temperature
Tr K Temperature threshold for spawning
T. K Experimental temperature in Ré (1996)
T K Temperature
cr - Temperature correction factor
Xk pgC-17'd=!  Half-saturation constant
X pugC-171d™!  Food density
f - Scaled functional response
Length, shape and volume
SL Standard (physical) length
TL Total (physical) length
) - Shape coefficient
0p - Shape coefficient at birth
Ls cm Shape length
Ly cm Physical length at birth
L; cm Physical length at metamorphosis
L, cm Physical length at puberty
L cm Maximum physical length
Ly cm Volumetric length at birth
L; cm Volumetric length at metamorphosis
L, cm Volumetric length at puberty
Ly, cm Maximum volumetric length
Vo cm? Initial volume
Vi cm? Volume at birth
Vi cm? Volume at metamorphosis
v, cm? Volume at puberty
Vin cm? Maximum volume
von Bertallanffy parameters
Lo cm Asymptotic (physical) length
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Table 6.12: (continued)

Notation Unit

Interpretation

k

Qo

EHb

d—l
d

(oFpyeFap el el

I I I

cm?-d
cm?-d
cm?2-d

J-em™2.d71

g-cm

von Bertalanffy growth coefficient
theoritical age at L =0

Time and age

time at birth

current time

Egg development time
age at metamorphosis
age

Initial conditions and stage transitions
Initial reserve

Reserve at birth

Maturity at birth

Maturity at metamorphosis

Scaled reserve density at birth

Scaled reserve density of the mother at spawning
Initial scaled reserve

Scaled maturity at birth

Scaled maturity at metamorphosis

Primary and compound parameters
Maximum surface-area-specific assimilation rate
Energy conductance

Specific maintenance rate

Specific cost of structure

Fraction of utilised reserve to growth + maintenance
Somatic maintenance rate coefficient

Maturity maintenance rate coefficient
Investment ratio

Maximum volume-specific storage density
Fraction of reproduction energy fixed in eggs
Reserve density per batch at spawning

Energy contained in one egg

Volume-specific number of eggs per batch
Scaled energy density per batch of eggs
Chemical potential of reserve, structure

Specific density of structure

Shape correction function for V1-morphs
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Table 6.12: (continued)

Notation Unit

Interpretation

do

000

cm-pm-—

mol
mol-cm ™3

J-mol~!
J-mol™!
J-mol~!

cm?-d—!

cm-d—!
cm-d!
cm-d—!

Otolith

Otolith shape coefficient (converts volumetric length to phys-
ical radius)

Otolith shape coefficient during the larval stage

Otolith radius

Otolith radius at birth

Otolith radius at metamorphosis

Otolith volumetric length

Otolith volumetric length at birth

Otolith volumetric length at metamorphosis

Otolith volume

Opacity

Otosac coefficient

Otosac volume

Fluid volume (endolymph = otolith (dissolved) material)
Mass of the otolith material in the fluid

Volume-specific otolith mass

coupling coefficient for otolith material production associ-
ated with assimilation

coupling coefficient for otolith material production associ-
ated with dissipation

coupling coefficient for otolith material production associ-
ated with growth

specific utilisation rate of otolith material

fraction of utilised otolith material that precipitates
fraction of utilised otolith material that is exported
modified coupling coefficient associated with assimilation
modified coupling coefficient associated with dissipation
modified coupling coefficient associated with growth

Variables

Reserve energy

Reserve energy density
Scaled reserve density
Structural volume
Volumetric length
Reproduction energy buffer
Batch reserve

Batch reserve at spawning
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Table 6.12: (continued)

Notation Unit

Interpretation

Ey J

Ugr cm?-d
Ug cm?-d
U, cm?-d
Uy cm?-d
Pa J-d7!
jZe] J-d™!
Pm J-d~!
Dy J-d!
PG J-.d~!
PR J-d7!
Pcm J.d~!
PD J-d!
w g

K -

ng g

F # eggs
Fr Heggs-cm
Np #
Neggs #eggs
At d

v -

Energy invested into maturity
Scaled reproduction buffer

Scaled batch reserve

Scaled batch reserve at spawning
Scaled energy invested into maturity

Assimilation flux

Catabolic flux

Somatic maintenance flux

Maturity maintenance flux

Growth flux

Reproduction (or development) flux
Catabolic flux at f =1

Dissipation flux

Weight
Condition factor
Gonad-free weight

Fecundity per batch

Relative fecundity per batch

Number of batches per spawning season

Number of eggs per spawning season

Spawning period

Proportion of energy used for reproduction accumulated be-
fore the spawning season




222 Appendix B

Appendix B: Parameter estimation using the DEBtool
package

We present the method we used to estimate DEB parameters using different datasets. We
shortly present the basis of the three methods available in the DEBtool package and how
they should be used as well as the datasets we considered to estimate anchovy parameters.

The DEBtool package developed by B. Kooijman is a set of routines for Octave or Matlab
softwares that implement different DEB concepts. This package is freely downloadable
(http://www.bio.vu.nl/thb/deb/deblab/). Linked to these DEB routines, there is a
library of routines that can be used to solve different mathematical problems and among
them the estimation of model parameters using multiple datasets (debtool/1lib/regr/).
The DEBtool package allows the use of three different methods to estimate parameters:
the Newton Raphson method, the Nelder-Mead simplex method and a genetic algorithm.
These three methods are widely used ; DEBtool routines are one of the ways to implement
them. They are particularly useful when DEB models are developed in Matlab or Octave
softwares. Details of the different routines are given in the index of the DEBtool package
; information given in this appendix is extracted from this index.

Parameter estimation methods available in DEBtool

These three methods use a Maximum Likelihood criterion for parameter estimation. They
can be distinguished on the basis of their domain of attraction and their speed. A low
domain of attraction means that first estimates should be close to the solution, otherwise
the method might converge to a solution that corresponds to a local minimum of the
evaluation function. These routines can handle multiple samples which allows for the
implementation of fuzzy constraints on parameter values.

The Newton Raphson method converges typically fast for models that are sufficiently
smooth, but it has a small domain of attraction; the initial parameter estimate must be
chosen within that domain of attraction. The "best” parameter values are typically rather
accurate.

The Nelder Mead method converges much slower, but has a much larger domain of
attraction (Nelder and Mead, 1965). Since it does not use derivatives it typically works
well on models that are not smooth. An initial parameter estimate must still be specified in
the domain of attraction to the "best” value. The "best” parameter values are typically
less accurate, and to run a Newton Raphson method on the result of a Nelder Mead
method might improve the accuracy of the estimation.

The Genetic Algorithm converges slowly, and uses a stochastic rather than a deter-
ministic algorithm to obtain the "best” value. It does not require an initial parameter
estimate, just a range in which the ”best” value must be. The end result is less sensitive
to local minima. It stops if a fixed number of steps does not lead to further improvement
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(which does not guarantee that no improvement is possible). Since genetic algorithms
maximize functions, we consider minus the weighted sum of squared deviations. To run a
Newton Raphson method on the result of a genetic algorithm might improve the accuracy
of the estimation.

How to use the parameter estimation routines

The main routines of the three parameter estimation methods are called nrregr, nmregr
and garegr. Since the user-interface of the methods is rather similar, the procedure to
call these functions is the same. We detail the procedure we used:

1. define the initial parameter estimates
2. define the different datasets of observations

3. create a routine for each dataset that generates model outputs to compare with
observations

4. create a routine that runs the model and calls each of the routines that generate
the model outputs to evaluate

5. call the regression routine

6. plot and save the results

Step 1 The initial k£ parameter estimates must be organized in a (k,2) matrix, with
parameter values in column 1, and booleans in column 2, where 0 stands for "keeping the
corresponding parameter fixed”, and 1 for ”iterate the corresponding parameter values”.
If the second column is omitted, values one are assumed (i.e. all parameters are iterated).
For the Genetic Algorithm, the user should provide a (k,4) matrix, with the minimum
and the maximum range of each parameter in third and fourth columns respectively.

Step 2 The data must be organized in one or more (n,3) matrices xyw with the in-
dependent variable z in column 1 (e.g. time), the dependent variable y in column 2
(emphe.g. length), the weight coefficients w in column 3. The weight coefficients need
not sum to unity. If they are omitted, all weight coefficients have value one; it is not
advisable to avoid their specification in the case of more than one sample. The matrices
might differ in number of rows between the samples which gives more weight to the long
datasets if no weight coefficient are given. ”Pseudo-observations” can be used here. We
can force the estimation procedure to keep one or more parameter values close to the
initial value first, by imposing a high weight coefficient (x is then a dummy and y the
parameter value we want to stay close by). We then release this ” pseudo-observation” by
decreasing the weight coefficient until 0 in the subsequent procedures.
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Step 3 For each dataset zyw (lengths at age for instance), a function should generate
the corresponding model outputs, with the same number of rows. As inputs, the function
takes the parameter matrix and the dataset xyw and as outputs a vector value of model
predictions (f = funcl(p, xywl)). When using a ”pseudo-observation” of the parameter
i, the output of the function is the new parameter value (f = p(i)).

Step 4 The function predict is the function called by the regression routine. We run
the model in this routine. The outputs of this routine are the different model outputs
that are compared with the observations by the regression routine at each iteration.

Step 5 The output of the regression routine (9 = nmregr (’predict’,p , xywl, xyw2))
is a parameter matrix similar to the parameter input matrix, but the initial estimates
are replaced by the values that minimize the weighted sum of squared deviations. The
second output is information, which equals 0 for unsuccessful termination, and 1 for
successful termination. Options in the numerical procedure for the Nelder Mead method
for instance can be set by nmregr_options (see DEBtool index).

Step 6 Model outputs using the resulting parameters should always be plotted to avoid
local minima.

Choice of the regression routine for the anchovy model

We first thought that a genetic algorithm could be useful in the anchovy case, as few infor-
mation is available. We hoped to use large ranges of parameter values. Thus, B.Kooijman
implemented this method in DEBtool. However, some combinations of DEB parame-
ters are not possible and the estimation procedure often does not converge when trying
to estimate primary parameters all together (which was the main purpose for using this
method).

We also thought to use the routines that use auxiliary theory developed in Kooijman
et al. (Subm.) (see Appendix E), but the estimation of our von Bertalanffy parameters
is constraint to the age and length at metamorphosis and not the age and length at
birth, which are required in get_pars routines (debtool\animall). The fact that von
Bertalanffy growth equation does not describe larval growth limits the possible use of these
routines for fast-growing fishes (small errors can lead to large differences in parameter
values using get_pars routines).

Hence we used the Nelder Mead (or Simplex) method in our different parameter estimation
procedures.
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Datasets used to estimate DEB parameters for anchovy

In Chap. 3, we estimated 6 parameters, ks, g, v, k, X and the ratio pg/{pam}. The
model outputs that we evaluated are the following:

e Lengths the 15" of May of each year that are compared with average lengths at age
1, 2 and 3 of the 2000 cohort (Ifremer surveys)

e Weights the 15" of May of each year that are compared with the weight obtained
from the weight-length relationship in spring (Ifremer surveys).

e Number of eggs per season and average weight over the season compared with the
average number of eggs of a female of this weight (Motos et al., 1996).

e Pseudo-observation of the maximum length L£,, = v/(kpgd). We tested values
between 24 and 30 c¢m, as Cendrero et al. (1981) reported an anchovy of 23 cm ; we
assume that even this fish did not experienced optimum food conditions through
its lifetime and thus, that maximum length is larger than this maximum observed
length.

In Chap. 4, we estimated 3 parameters, dg and the ratios vop/do and vog/do using Otolith
radius - Fish length data of juveniles and adults collected during Ifremer surveys.

In Chap. 5, we estimated 6 parameters, v, Uy, Unj, kj, 61, Ls and dp; using:
e lengths-at-age of larva data (Ifremer surveys)
e otolith radius-fish length of larva data (Ifremer surveys)
e age and length at birth (first feeding) at 19.5°C (Ré, 1996)
e age and length at metamorphosis at 19.5°C (Ré, 1996)

e pseudo-observation of k; smaller than k),
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Appendix C : Body size scaling relationships

DEB theory implies how the primary parameters of the standard DEB model covary
among species (Kooijman, 1986, 2000). A full description of the arguments that lead
to body size scaling relationships and the use of these relationships can be found in
Kooijman (2000, p.269-292). Some parameters, referred as extensive parameters, are
covarying systematically with maximum structural length L,,. The extensive parameters
we use are the following: the saturation constant X, the scaled maturity at birth Upy, at
metamorphosis Uy; and at puberty Up, and the investment ratio g. The parameters that
do not covary systematically with maximum structural length are referred as intensive
parameters. Across them we have the maintenance rate coefficients k; and k,;, the energy
conductance v and the allocation fraction s that do not covary with L,,.

Body size scaling relationships predicted by DEB theory have been applied to fish (van der
Veer et al., 2003) and bivalve species (Cardoso et al., 2006). For bivalves, it seems that
body size scaling relationships do not apply for the embryo and the larval stage. Selection
pressure might have acted to preserve small size at birth (Cardoso et al., 2006). However,
one of the body size scaling relationship that has been extensively studied in fish species
is the relationship between the average length at first reproduction L, and the asymptotic
length L., (Pauly, 1980; Beverton, 1992; Charnov, 1993). Across fish species, the ratio
L/ Ly tends to be constant (0.75 clupeids, 0.55 cod) (Charnov, 1993).

In this work, we do not focus on body size scaling relationship among related species
but we apply these relationships at the individual level. We aimed at introducing some
variability in the parameters in a way that is guided by DEB principles. This parameter
variability intends to reflect genetic variability among individuals of the same species.

Maximum structural length is a result of energy uptake and use (L,, = %); it is not a

factor determining these processes. However, we can use the ratio of the maximum lengths
of two individuals to define the factor z that is applied to the extensive parameters.
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The saturation constant and the investment ratio are both compound parameters func-
tion of the surface-area maximum ingestion rate {pa, }, with ¢ being an inverse function
of {pam}, which is an extensive primary parameter (Kooijman, 2000). Therefore, z is
inversely applied to Xx and g (Egs. 6.2 and 6.3). The scaled maturity at birth, metamor-
phosis and puberty, Upy, Uy, and Uy, covary with squared maximum length (Eq.6.4)
because the unscaled maturity at stage transition covaries with cubed maximum length
while {pan} (the scaling parameter) covaries with maximum length (Up, = Enp/{pam}
see Chap. 3, App. B).
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Appendix D

Use of coupled circulation and ecosystem NPZ models to
characterise food conditions of anchovy in the Bay of Biscay

L. Pecquerie!, Martin Huret!, Pierre Petitgas' and Alain Menesguen?,
ICES CM 2004/P:33

! Ifremer, Department Ecologie & Modeles pour I’'Halieutique
Rue de I'lle d’Yeu, BP 21105, 44311 Nantes Cedex 3, France

4 Ifremer, Department Dynamique de ’environnement Cotier
BP 70, 29280 Plouzané, France

Abstract In order to study the influence of environmental conditions on the growth and
reproduction of planktonophageous small-pelagic species, we shall first describe the nature
of the food conditions and quantify them. The anchovy (Engraulis encrasicolus) popula-
tion of the Bay of Biscay was considered. The annual cycle of the primary production in
the Bay of Biscay continental shelf is studied using a 3D hydrodynamical model coupled
with a biogeochemical model. The latter includes the nitrogen, phosphorus and silicon
cycles and models two classes of phytoplankton: diatoms and dinoflagellates and one class
of zooplankton. The model simulates the most commonly observed seasonal and spatial
characteristic features of the primary production: early blooms associated with haline
stratification and particular conditions of light that lead to phosphorus-limited blooms
in late spring, nutrient-limited production in summer and a secondary peak of produc-
tion in autumn. The outputs of the model are computed on different areas and seasons
selected according to the growth and reproduction of the anchovy population. We focus
on the spring-summer period relevant to the reproduction/growth/migration behaviour
of anchovy. This will lead to the evaluation of the model outputs for an energetic budget
modelling approach of anchovy growth and reproduction.

Keywords 3D hydrodynamical-biogeochemical model, ecosystem modelling, anchovy,
growth, reproduction
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Appendix E

Modelling anchovy growth according to environmental conditions

L. Pecquerie!, Pierre Petitgas', Martin Huret!, and Alain Menesguen?,
ICES CM 2005/0:21

! Ifremer, Department Ecologie & Modeles pour I’'Halieutique
Rue de I'lle d’Yeu, BP 21105, 44311 Nantes Cedex 3, France

4 Ifremer, Department Dynamique de 1’environnement Cotier
BP 70, 29280 Plouzané, France

Abstract Relating adult stages dynamics of small pelagic species with environmental con-
ditions is challenging, as adult movements are relatively independent from water masses
transport. By studying the individual growth pattern of the anchovy (Engraulis encra-
sicolus) population in the Bay of Biscay, we aim at enhancing our understanding of the
interactions between adult dynamics and the lower trophic levels. In the Bay of Biscay,
adult anchovy are concentrated in the south-east in spring during the spawning season
and in the north in late summer. Our hypothesis to explain this spatial pattern is that the
growth conditions in late spring become limiting in the south-east. This present work looks
at the possibility to assess such a growth limitation thanks to ecological modelling. An an-
chovy growth model is built according to the Dynamic Energy Budget theory and applied
to immobile individuals distributed over the continental shelf. The physical and biological
environmental conditions are given by a coupled 3D hydrodynamic-biogeochemical model
of the primary production over the French Atlantic shelf. The theoretical growth curves
obtained at various locations are compared with an optimal growth curve.

Keywords Bay of Biscay, anchovy, growth conditions, DEB model
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Appendix F

From food-dependent statistics to metabolic parameters; a
practical guide to the use of Dynamic Energy Budget theory,

Biological Reviews (Subm.)

S. A. L. M. Kooijman!, T. Sousa?, L. Pecquerie®, J. van der Meer*
and T. Jager!

I Department of Theoretical Biology
Vrije Universiteit, de Boelelaan 1087, 1081 HV Amsterdam, The Netherlands (bas@bio.vu.nl)

2 Instituto Superior Técnico. Environment and Energy Section

Av. Rovisco Pais, 1, 1049-001 Lisboa — Portugal

3 Ifremer, Department Ecologie & Modeles pour I’'Halieutique
Rue de I'lle d’Yeu, BP 21105, 44311 Nantes Cedex 3, France

4 Royal Netherlands Institute for Sea Research (NIOZ)
P.O. Box 59, 1790 AB Den Burg, Texel, The Netherlands

Abstract The standard model of the Dynamic Energy Budget theory for metabolic or-
ganisation has variables and parameters that can be quantified using indirect methods
only. We present new methods (and software) to extract food-independent parameter val-
ues of the energy budget from food-dependent quantities that are easy to observe, and so
facilitate the practical application of the theory to enhance predictability and extrapola-
tion. A natural sequence of ten steps is discussed of obtaining some compound parameters
first, then the primary parameters, then the composition parameters and finally the ther-
modynamic parameters; this sequence matches a sequences of required data of increasing
complexity which is discussed in detail. Many applications do not require knowledge of
all parameters, and we discuss methods to extrapolate parameters from one species to
another. The conversion of mass, volume and energy measures of biomass is discussed;
these conversions are not trivial because biomass can change in chemical composition in
particular ways thanks to different forms of homeostasis. We solve problems like “What
would be the ultimate reproduction rate and the von Bertalanffy growth rate at a specific
food level, given that we have measured these statistics at abundant food?” and “What
would be the maximum incubation time, given the parameters of the von Bertalanfty
growth curve?”. We propose a new non-destructive method for quantifying the chemical
potential and entropy of living reserve and structure, that can potentially change our
ideas on the thermodynamic properties of life. We illustrate the methods using data on
daphnids and mollusks.

Keywords compound DEB parameters, mass-weight-volume-energy conversions, param-
eter identification, strong and weak homeostasis, surface area-volume relationships
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ABSTRACT

Understanding the recruitment variability of fish populations is a major challenge in fishery sciences.
In the present work, we explore a new approach to study the potential factors that determine this
recruitment in the context of biophysical modelling. The adult spawning pattern might influence
the survival of the larvae as it determines the environmental conditions they experience during this
critical period. We apply our study to the Bay of Biscay anchovy Engraulis encrasicolus, which is
a multiple-batch spawner.

The objective of the study is to understand the effect of the environmental conditions experienced
by an individual i) on the energy available for reproduction and #i) on the temporal distribution
of the spawning events and its consequences on larval growth, development and survival. To study
these processes, the Dynamic Energy Budget (DEB) theory is particularly suitable. This theory
allows us to identify the common processes and the specificities of each life stage.

First, we actualise the growth curve of Bay of Biscay anchovy. Juvenile growth is reproduced by
taking into account they experience in average a higher temperature during this stage than the
adults thereafter. Larval growth in fish typically deviates from later juvenile and adult growth.
We suggest to consider how food intake depends on body length to explain the observed growth
patterns.

Second, the present work allows us to better understand and quantify the effect of environmental
conditions experienced by an individual on the length of its spawning season. These conditions
determine on one hand the length of the individual and thus its reproduction potential, and on the
other hand the amount of energy that it can actually store for reproduction. In limiting conditions,
this energy can be mobilised for survival. Hence, the length structure of the population and the
limiting conditions encountered by the individuals are determinant factors of the spawning windows.

Third, we are able to identify the food conditions that allow survival until the juvenile stage
for larvae issued from different spawning windows. We obtain this result from the selection of
environmental scenarios that reproduce the observed age and otolith radius at metamorphosis
according to first feeding date. The link between fish metabolism and otolith formation (a complex
crystal in the inner ear of the fish) is explicitly modelled. We show the potential of the model to
reconstruct individual life history from the observed variations of opacity in the otolith.

The approach we used is a deterministic approach of the link between the environment and the
individual, through bioenergetic processes. It allows us to formulate original mechanisms underlying
classical observations in fishery sciences. As a better understanding of fish life cycles requires the
study of individual behavior and strategies in response to environmental variations, we suggest the
present work can be used as a basis for such studies.

Keywords : modelling, bioenergetic, life cycle, Dynamic Energy Budget theory,
Engraulis encrasicolus, spawning windows, larval survival, link fish metabolism - otolith, envi-
ronmental scenarios, inter-individual variability.



RESUME

Comprendre la variabilité du recrutement est une problématique majeure en halieutique. Dans ce
travail, nous explorons une nouvelle approche pour étudier les facteurs qui déterminent le recrute-
ment, dans le cadre de la modélisation biophysique. Le schéma de ponte des adultes peut influencer
la survie des larves car il détermine les conditions environnementales qu’elles rencontrent pendant
cette période critique. Notre cas d’étude est I’anchois du golfe de Gascogne Engraulis encrasicolus,
qui est une espece a pontes multiples.

L’objectif de la these est de comprendre 'effet de l'environnement vécu par un individu i) sur
I’énergie disponible pour la reproduction et i) sur I’étalement des pontes et ses conséquences sur la
croissance, le développement et la survie des larves. Pour appréhender les processus métaboliques
en jeu, la théorie Dynamic Energy Budget est un outil particulierement adapté. Cette théorie
permet d’identifier les processus communs et les spécificités de chaque stade.

Nous apportons tout d’abord une révision de la courbe de croissance de l’anchois du golfe
de Gascogne. Nous reproduisons la croissance des juvéniles en tenant compte du fait qu’ils
expérimentent en moyenne une température plus élevée durant cette phase que celle vécue en-
suite par les adultes. La croissance larvaire differe de la croissance des juvéniles et des adultes.
Nous proposons de considérer la relation entre prise de nourriture et longueur de I'individu pour
expliquer cette croissance.

Ce travail nous permet ensuite de mieux comprendre et de quantifier I'effet des conditions envi-
ronnementales vécues par un individu sur la durée de sa saison de reproduction. Ces conditions
déterminent d’une part la taille de I'individu donc son potentiel reproducteur et d’autre part la
quantité d’énergie qu’il peut effectivement mettre en réserve pour la reproduction. En conditions
limitantes de nourriture, cette énergie peut en effet étre mobilisée pour sa survie. Ainsi la structure
en taille de la population et les conditions limitantes rencontrées par les individus sont des facteurs
déterminants des fenétres de ponte.

La these permet enfin d’identifier les conditions de nourriture nécessaires a la survie jusqu’au stade
juvénile, pour des larves issues de fenétres de pontes différentes. Nous obtenons ce résultat a partir
de la sélection des scénarios environnementaux qui reproduisent ’dge et la taille de l'otolithe a
la métamorphose en fonction de la date d’ouverture de la bouche. Le lien entre métabolisme du
poisson et formation de I'otolithe (une piece calcifiée de l'oreille interne) est explicitement modélisé.
Nous démontrons le potentiel du modele pour la reconstruction de la quantité d’énergie assimilée
par un individu au cours de sa vie a partir des variations observées de 'opacité dans 'otolithe.

L’approche développée dans ce travail est wune approche déterministe du lien
environnement — individu, au travers des processus bioénergétiques. Cette approche nous
permet de proposer des mécanismes originaux sous-jacents a certaines observations classiques en
halieutique telles que le découplage entre la croissance de l'otolithe et la croissance en longueur
du poisson et la phase exponentielle de la croissance pendant le stade larvaire. Une meilleure
compréhension des cycles de vie requiert également la prise en compte du comportement et des
stratégies individuelles. Ce travail peut constituer la base sur laquelle de telles études pourront a
I’avenir s’appuyer.

Mots clés : modélisation, bioénergétique, cycle de vie, théorie Dynamic FEnergy Budget,
Engraulis encrasicolus, fenétres de ponte, survie larvaire, lien métabolisme - otolithe, scénarios
environnementaux, variabilité inter-individuelle.
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