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1 Introduction
1.1 Une espéce aforte importance commerciae

Le bar européen Dicentrarchus labrax est un téléostéen présent en Atlantique nord-est, de la
Norvege au Maroc. C’est un prédateur d’eau marine parfois présent en eau saumatre voire en
eau douce (Froese et al., 2019). Cette espece a haute valeur commerciale (Steinmetz et al.,
2008) était la cinquieme espéece la plus vendue en valeur dans les halles a marée francaise en
2019 (Avelin, 2020). Le bar est péché avec une grande variété d’engins dont les principaux sont
lesfilets, les chaluts ou les palangres. Cette activité varie aussi avec les saisons (ICES, 2020g;
ICES, 2020b), avec une péche plutbt cotiere en é&té et au large sur les zones de frayeres en hiver.
La France réalise 1’essentiel des captures de cette espéce dans le Golfe de Gascogne (ICES,
2020a), tandis que dans lamer Celtique, laManche et laMer du Nord, la France, les Pays-Bas
et le Royaume-Uni se partagent les captures. Le bar est aussi particulierement recherché par les
pécheurs récréatifs. Ces derniers captureraient 30% des captures francaises total es de bars sur
lafagade Manche-Atlantique (Rocklin et a., 2014). On voit donc I’importance de cette espéce
pour la péche, tant professionnelle que récréative. En 2011, une baisse de rendement pour les
meétiers cotiers est observée en France (ICES, 2011) ce qui pourrait étre indicateur d’une baisse
d’abondance. A cela s’ajoute des captures importantes et en augmentation pendant la saison de
reproduction sur les zones de frayeres, en particulier par des chaluts pélagiques. Cela ne
représente pas nécessairement une menace pour le stock, mais ces pécheries sont la source de
tensions entre les chalutiers pélagiques et les autres métiers péchant le bar, dont les pécheurs
récréatifs (Le Goff et al., 2013). Ainsi, devant ces inquiétudes, un premier avis du Conseil
International pour I’Exploitation de la Mer (CIEM) est publié en 2011. Devant I’absence de
données et lesincertitudes sur la situation du stock, le CIEM préconise une baisse des captures
et la mise en place d’une évaluation plus complete (ICES, 2011). Les préoccupations
concernant cette espece sont d’autant plus importantes qu’une expansion de la population vers
le Nord a été constatée récemment, et pourrait étre liée a des températures océaniques plus
élevées (ICES, 2011). Le changement climatique pourrait donc entrainer une redistribution de
la population et, en conséguence, une diminution dans sa partie la plus méridionale (eaux
ibériques et Golfe de Gascogne). A cela s’ajoute un recrutement trés variable et sensible a la
température (ICES, 2012). Enfin, le bar est aussi une espéce a maturité tardive et a croissance
lente, empéchant une reconstitution rapide de la biomasse en cas de baisse importante (ICES,
2020b).

1.2 Evaluation et historique du stock

Depuis 2012, le CIEM considere quatre stocks de bar européen en Atlantique nord-est : le stock
Ouest Irlande/Ecosse (6a, 7b et 7)), le stock Celtique, Manche, Mer du Nord (zones 4b, 4c, 7a
et 7c-g), le stock Golfe de Gascogne (zones 8a et 8b) et |e stock Ibérique (zones 8c et 9a).

Les deux stocks d’intérét pour cette étude sont le stock Celtique, Manche, Mer du Nord, appelé
le stock nord, et celui du Golfe de Gascogne, appelé stock sud. IlIs sont séparés par le 48°
paralée nord.



Le bar n’est pas soumis a un TAC/quota européen. Pour le stock nord, de mauvais recrutements
et une augmentation de la mortalité par péche ont fait baisser la biomasse a partir de 2010,
jusque sous la biomasse limite de référence Biim en 2015. D. labrax est une espéce
particuliérement sensible a ces deux facteurs (ICES, 2020b). Le stock était alors surexploité
avec une mortalité par péche supérieure a Frvp. A partir de 2015, la mortalité par péche est
inférieure a Frvp grace a une série de mesures : interdiction de pécher au chalut pélagique de
janvier a avril, mise en place d’un tonnage maximum de captures par mois pour les pécheurs
professionnels et d’un quota de trois bars par jour pour les pécheurs récréatifs, et enfin
augmentation de la taille minimale de capture a 42 cm (ICES, 2015). Ces mesures ont montré
leur efficacité puisgue la biomasse est en reconstitution, se situant actuellement au niveau de
Biim (ICES, 2020b). Dansle stock sud, labiomasse était en déclin entreles années 2010 et 2015,
et lamortalité par péche au-dessus de la mortalité au rendement durable (Frvp). Des mesures
national es ont été instaurées, avec en France une augmentation de lataille minimale de capture
et des maximums de captures a ’année (CNPMEM, 2016), ce qui a permis une baisse de la
mortalité par péche, au niveau de Frvp aujourd’hui. La biomasse s’est actuellement stabilisée
au-dessus de la biomasse seuil de référence MSY Btrigger (ICES, 2020a). Depuis 2019, les
deux stocks sont gérés par le plan de gestion multi annuel des espéces démersales, avec des
réglementations qui varient suivant les engins et les saisons (UE, 2019).

1.3 Une dynamique spatio-temporelle encore mal connue

La limite des stocks a été établie en 2012 aors que les études étaient encore trop peu
nombreuses pour justifier pleinement de cette délimitation. Le choix des limites a plus reposé
sur des critéres pratiques que biologiques, puisque les données pour le stock nord étaient
suffisantes pour pouvoir réaliser une évaluation et une gestion, ce qui n’était pas le cas pour le
stock sud (IBPNew 2012, 2012). La bonne délimitation des stocks est pourtant un éément
essentiel a une bonne gestion. Effectivement, si les unités de gestion et/ou d’évaluation ne
correspondent pas alaréelle structure de la population, la perception du stock peut étre biaisée
(Berger et a., 2021). C’est en particulier le cas lorsque les mouvements entre différentes sous-
populations ne sont pas pris en compte. Ces biais peuvent entrainer une surestimation ou une
sous-estimation de la biomasse et de la mortaité par péche, avec des conséguences
économiques et écologiques, comme le risque d’épuisement local de I’espéce (Kell et al., 2004,
Berger et d., 2021).

Le bar est directement concerné par ce risque de biais puisque c’est une espece migratrice a
I’age adulte (Pawson et al., 1987; Woillez et a., 2016; Doyle et a., 2017; Drogou et a., 2018;
De Pontual et a., 2019). En hiver, les bars adultes rejoignent leur aire de reproduction, puis
retournent sur leur aire d’alimentation en été (Pawson et al., 1987; Doyle et d., 2017; De
Pontual et a., 2019). Les individus semblent fidéles a leur aire d’alimentation (Doyle et al.,
2017) tout comme a leur aire de reproduction (De Pontua et a., 2019). Afin de mieux
comprendre les dynamiques de population du bar en Atlantique nord-est, des travaux sur la
génétique et sur lareconstruction de trajectoires a partir de données de marque archive (voir ci-
dessous) ont été menés et suggerent que lalimite entrele stock Celtique, Manche, Mer du Nord
et le stock Golfe de Gascogne, fixée au 48° paraléle, ne correspondrait pas alaréelle structure
de la population. Cette limite se situerait plutdét au niveau de le pointe du Cotentin en été
(Robinet et a., 2020; de Pontual et Woillez pers. comm.).



Les données de marquage-recapture utilisées ici proviennent du projet BARGIP, ce sont des
marques archives qui enregistrent latempérature et la pression pendant une durée maximale de
2 ans, durée de la batterie (De Pontual et al., 2017). Grace a ces données, les trgjectoires ont pu
étre reconstruites a 1’aide d’un modéele de géolocalisation (Woillez et a., 2016). Elles ont donc
permis d’apporter des informations a 1’échelle individuelle sur les comportements de cette
espece (De Pontual et a., 2017; De Pontua et al., 2019). Cependant, il s’agit ici de mieux
comprendre les dynamiques spatio-temporelles a I’échelle de la population grace aux données
de marquage-recapture, qui peuvent étre utilisées a cette fin (Hilborn, 1990).

1.4 Modéle spatialisé

Les données de marquage-recapture sont couramment utilisées pour estimer des taux de
migration comme par exemple pour la sole Solea solea (Lecomte et a., 2020) ou la plie
Pleuronectes platessa (Pawson, 1995; Hunter et al., 2004).

Cependant, ces campagnes de marquage-recapture sur des especes marines exploitées ne
produisent généralement que deux observations : la premiere lors du margquage et la deuxiéme
lors de la recapture de I’individus, qui n’est pas relaché par la suite. Cela peut rendre difficile
I’estimation de certains paramétres, comme les parameétres de mortalité et de migrations qui
peuvent étre confondus (Eveson et al., 2012). Le fait que les recaptures dépendent de la péche
peut aussi étre problématique : une distribution spatiale hétérogeéne de 1’effort de péche peut
entrainer un biais. Si I’effort de péche est plus important dans une zone, les recaptures risquent
d’étre plus importantes a cet endroit. Inversement, d’autres zones ne seront pas échantillonnées
(Bolleetd., 2005; Whitlock et al., 2012). A celasergoutelesvariations de capturabilité suivant
le comportement des individus, comme par exemple lors des migrations (Bolle et al., 2005).

Comme I’a souligné Schwarz et a., (1993), I’estimation des paramétres de mortalité et de
mouvement peut é&tre améliorée grace a des observations supplémentaires entre le marquage et
la recapture finale. Cela est fait pour certaines espéces diadromes. C’est par exemple le cas pour
le saumon Atlantique Salmo salar, gréace a des marques dites « PIT » (Passive integrated
transponder). Les poissons marqués sont détectés lors de leur passage prés d’une antenne
(Buoro et a., 2010; Horton et a., 2011). Dans le cas du saumon, cela est simple car les voies
de migrations sont connues et restreintes au cours d’eau étudié. Pour des especes marines, des
récepteurs acoustiques en mer peuvent étre installées pres de sites de fréquentation connus,
comme cela a été fait sur le bar dans le port de Cork pour éudier leur fidélité au site par
télémétrie acoustique (Doyle et a., 2017). Une autre solution est d’utiliser des marques
électroniques qui enregistrent certains parametres qui peuvent permettre ensuite une
reconstruction des trajectoires (Eveson et a., 2012; Woillez et al., 2016). Cela permet une
meilleure précision pour 1’estimation des paramétres de mouvements (Eveson et al., 2012), ou
de mortalité naturelle par exemple (Whitlock et al., 2012). Les trajectoires permettent aussi
d’avoir une meilleure vision des zones fréquentées par la population, méme s aucun individu
n’y avait été marqué initialement. Elles permettent donc de détecter des endroits de présence
de I’espece qui n’auraient pas ét€ observés avec seulement des données de marquage-recapture :
un poisson recapture pres de son lieu de marquage peut avoir réalisé des migrationsimportantes
entre temps (Bolle et al., 2005; Eveson et al., 2012) ; d’autant plus si I’espéce est fideéle a
certains lieux, comme cela semble étre le cas du bar (Doyle et a., 2017). Enfin, les données de



trajectoires évitent d’assigner un individu comme résident dans une zone alors qu’il était en
migration au moment du marquage (Eveson et al., 2012).

Ces données peuvent étre utilisées dans un modeéle d’évaluation spatialisé, ¢’est-a-dire un
modéle qui permet de prendre en compte les dynamiques de distribution des populations de
poissons, les dynamiques des pécheries et notamment la distribution spatio-temporelle de
I’effort et de la mortalité par péche ainsi que les dynamiques de gestions (Whitlock et al., 2012).
Elles peuvent aussi justifier ou non la mise en place d’un systéme d’évaluation spatialisé en
mettant en évidence des mouvements qui pourraient influencer laréussite delagestion (Eveson
et al., 2012).

Les stocks de bar européen sont évalués a 1’aide du modele Stock Synthesis version 3 (SS3).
Ce choix aééfait en raison de ladiversité des données disponibles : SS3 permet d’intégrer des
données de différentes natures comme les données de capture par unité d’effort, les données de
campagnes scientifiques, de rejets, mais aussi des données sur la croissance. SS3 permet
également d’intégrer des données de marquage-recapture ou des informations sur les
mouvements des poissons (Methot and Wetzel, 2013), et donc d’utiliser un modéle spatialisé s
nécessaire.

1.5 Problématique

Le but de cette éude est d’estimer les taux de migration et de mortalités de Dicentrarchus
labrax entre le stock nord et le stock sud a partir de reconstructions de trgjectoires a 1’aide d’un
model e décrivant la dynamiqgue des poissons marqués. Cela permettra de mieux comprendre les
dynamiques migratoires de cette espéce au niveau de la population. En particulier, I’objectif est
de justifier ou non de la nécessité¢ d’un modele spatialisé pour 1’évaluation, et les conséquences
en termes de gestion.

Dans cette étude, plusieurs questions ont été abordées :

Question 1: Quelle est I’importance des migrations en termes de proportions d’individus ?
Peut-on mettre en évidence une saisonnalité dans ces migrations ? Quelles seraient les
conséguences, sur lestaux de migration d’un déplacement de la limite entre les stocks ? Quelles
conclusions en tirer quant a la pertinence de lalimite actuelle de stocks ?

Question 2 : Lamortalité par péche varie-t-elle d’une zone et d’une saison a I’autre ? A-t-elle
évolué au cours du temps ? Quels sont les poids relatifs de la mortalité par péche récréative et
professionnelle ?

Question 3 : Lesdonnées de trajectoires, informatives a I’échelle individuelle, permettent-€elles
une meilleure estimation de paramétres a 1’échelle populationnelle comme des mortalités par
péche et des taux d’échanges ? Ces données permettent-elles d’estimer ces paramétres avec une
précision suffisante ?

Ces questions seront traitées grace a la mise en place de plusieurs versions d’un mode¢le
décrivant la dynamique spatial e de poi ssons marqués, chacune des versions tentant de répondre
aune ou un groupe de questions.



2 Matériel et méthode
2.1 Lesdonnées
2.1.1 Lescampagnes de marquage

Les données proviennent des campagnes de marquage BARGIP, ainsi que des campagnes de
marquage d’une étude pilote réalisée en mer d’Iroise et a Pornichet. Ces campagnes visaient a
mieux comprendre la structuration spatiale de la population de bars le long des fagcades Manche
et Atlantique. L’étude pilote a eu lieu sur 3 sites en mer d’Iroise en 2010, 2011 et 2012 en
partenariat avec le Parc Naturel Marin d’Iroise, et un site a Pornichet en 2012. Cette étude s’est
avérée concluante, conduisant a la réalisation d’une nouvelle série de campagnes de marquage
a plus grande échelle dans le cadre du projet BARGIP. Les campagnes BARGIP ont été
financées par I’Ifremer, la Direction des Péches Maritimes et de 1’Aquaculture (DPMA) et
France Filiére Péche et ont ét¢ menées par I’Ifremer. Le Comité National des Péches Maritimes
et des Elevages Marins (CNPMEM) a aidé lors du marquage en affrétant des navires
professionnels. Les campagnes se sont ensuite déroul ées de 2014 42016 sur 10 sites différents,
de Dunkerque a Capbreton. Les campagnes ont duré de 2 a 17 jours entre juin et septembre
(Tableau 1) (De Pontual et al., 2017).

Tableau 1 : Nombre de poissons marqués et nombre de recaptures en aout 2021 par campagnes de marquage.

Code de la| Site de | Nombre de | Date de | Date de fin | Nombre de
campagne | marquage ppoi Ssons début du | du marquage | poissons
marqués marquage recapturés
DST1 Ouessant 98 07/09/2010 | 10/09/2010 | 17
DST2 RazdeSein | 74 01/07/2011 | 09/07/2011 | 10
DST3 Ouessant 74 04/09/2012 | 21/09/2012 | 13
PO Pornichet 13 23/07/2012 | 25/07/2012 |5
DK Dunkerque | 150 03/06/2014 | 13/06/2014 | 56
SQ Saint Quay | 152 17/06/2014 | 27/06/2014 | 63
CB Capbreton 123 01/09/2014 | 11/09/2014 | 58
LT LaTurbale | 143 09/09/2014 | 19/09/2014 | 66
PB Port en | 89 01/06/2015 | 12/06/2015 | 39
Bessin
AD Audierne 179 09/06/2015 | 19/06/2015 | 64
SM Saint Mao | 16 09/09/2015 | 11/09/2015 |5
10 Oléron 132 07/09/2015 | 16/09/2015 | 41
SV Saint Vaast | 129 21/06/2016 | 24/06/2016 | 36
NO Noirmoutier | 107 31/08/2016 | 04/09/2016 | 42

Les marques utilisées sont des marques éectroniques de type G5 fabriquées par la société
CEFAS Technology Limited. Elles sont insérées dans la cavité abdominale des individus par
chirurgie. Elles enregistrent la profondeur jusqu’a 200 m avec une précision de =1% sur toute
lagamme de valeurs et latempérature entre O et 40°C avec une précision de+0.1°C. Différentes
fréquences d’acquisition ont été testées durant 1’étude pilote, afin de choisir la mieux adaptée
pour les campagnes BARGIP. Laplupart des marques ont ainsi été configurées pour enregistrer
laprofondeur et latempérature toutes | es 90 secondes pendant |es 680 premiersjours puis toutes
les 3 minutes pendant les 50 jours suivants. La durée de la batterie est de 2 ans et la mémoire
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de 2MB. Les données peuvent étre récupérées jusqu’a 10 ans apres le début de 1’enregistrement.
Les marques flottent, ce qui permet une meilleure récupération de celles-ci dansle cas ou elle
est libérée : par exemple, si le poisson est mangé par un prédateur, elle peut s’échouer et étre
retrouvée (De Pontual et a., 2017).

Lors du marquage, un ou deux navires capturaient les poissons, qui étaient ensuite marqués a
bord d’un navire « hopital » équipé pour la chirurgie. Les individus péchés étaient triés : seuls
les poissons en bon état de santé étant marqués et relachés. Les poissons étaient auss marqués
par un tatouage au bleu Alcyan et une marque externe afin de faciliter le repérage desindividus
marqués lors de la recapture (De Pontual et al., 2017).

Des campagnes de communication (mailing, affiches de communication, flyers, communiqués
de presse) ont éé menees sur I'ensemble du littoral frangais et des pays limitrophes &fin de
favoriser le retour des poissons marqués et des informations associées aux recaptures. Des
récompenses étaient attribuées pour le signalement d’un poisson marqué. Le renvoi d’une
marque donnait droit a une récompense de 50 euros, et 100 euros en cas de renvoi du poisson
entier avec la marque, la personne déclarant ce retour pouvant étre ensuite tirée au sort pour
gagner 1000 euros supplémentaires (De Pontual et a., 2017).

Le taux de recapture global est plutdt bon puisqu’il atteignait 39% pour BARGIP en ao(t 2021.
Cependant, certaines marques ont été récupérées peu de temps aprés le marquage, ce qui apporte
peu d’informations sur les mouvements des bars concernés (De Pontual et a., 2017).

Les retours de marques sont effectués par plusieurs acteurs, les pécheurs professionnels
principalement mais aussi des pécheurs récréatifs. Parfois ce sont des personnes plus en aval
dans lafiliére : des mareyeurs, des restaurateurs ou poissonniers voire des consommateurs.
Enfin, certaines marques sont récupérées apres échouage par des promeneurs les retrouvant sur
les plages. Ces marques sont probablement issues d’individus morts naturellement
(principalement par prédation). Le CEFAS a aussi participé a la récupération des bars et a
renvoyé les informations qu’ils collectaient sur les recaptures a 1’Ifremer (De Pontual et al.,
2017).

Pour chaque retour, il était demandé de fournir les informations suivantes : lieu de la capture
(coordonnées géographiques et/ ou lieu-dit), date de récupération et type de recapture : pécheurs
professionnels, récréatifs, échouage... Quand ces données ne sont pas disponibles, lafiliere est
retracée au mieux afin de savoir ou et quand I’individu a été péché. Cela peut se faire grace a
la récupération d’autres données comme la date d’achat du poisson, le nom du bateau de péche
vendeur, les données VMS du navire de péche. Les données enregistrées dans la marque
peuvent parfois aider a reconstruire I’histoire du poisson. Par exemple, des températures
soudainement basses peuvent traduire une mise au réfrigérateur ou au congélateur, tandis que
des températures hautes peuvent traduire la prédation par un mammifére marin. De méme, si la
profondeur présente des signaux de marées, cela peut étre signe de la capture dans un filet de
fond (De Pontual et al., 2017). Il est cependant parfoisimpossible de retrouver cesinformations,
et certaines données restent non rensei gnees.



2.1.2 Reconstruction des trajectoires

A partir des données enregistrées dans|es marques é ectroniques, latrajectoire des bars marqués
est reconstruite (Woillez et al., 2016). Ce sont ces données de tragjectoires qui ont été utilisées
dans cette éude. Pour chague individu, un modéele de géolocalisation évalue la probabilité a
posteriori de la séquence de positions étant donné les données enregistrées par la marque, i.e.
latempérature et la profondeur, depuis le relaché du poisson jusqu’a sa recapture. Ce modéle
de géolocalisation est un modele a espace-état. Il se compose d’un modéle de mouvement, ou
la position du poisson marqué est la variable d’état (i.e. cachée), et d’'un modele d’observation,
ou la température et la profondeur sont des variables observées caractérisant la masse d’eau
fréquentée par le poisson marqué.

Le modele de mouvement décrit la dynamique temporelle de la séquence de positions de
I’individu. Le modéle est une marche aéatoire Brownienne, qui prédit la position du jour
suivant X, a partir de la position du jour X, plus un bruit Gaussien N; :

Xey1 = Xp + Ny

Cebruit Gaussien est de moyenne nulle et de variance dépendante d’un coefficient de diffusion
D (kmZjour), un parametre a estimer. Ce paramétre D permet de caractériser la distance
moyenne qu’un bar peut parcourir en une journée. Par rapport au mod¢le original (Woillez et
al., 2016), le modele de mouvement a été adapté et peut désormais, dans les cas ou cela est
pertinent, comporter un changement comportemental fonction de la présence ou non de signaux
de marees sur la profondeur Heerah et al., (2017). Deux coefficients de diffusion D¢ €t
Dgcif SONt dors estimés,

Le mode¢le d’observation, lui, consiste a évaluer si les mesures de profondeur et de température
enregistrées par la marque sont conformes ou non aux conditions de température et de
bathymétrie attendues alaposition du jour. Les données de référence utili sées dans cette version
du modele sont le produit «Gebco» pour la bathymétrie et la réanalyse physique
NWSHELF MULTIYEAR_PHY_004 009 produite par le service « Copernicus » al'aide d'un
modéle d'assimilation de I'océan a 7 km pour les températures a différents niveaux de
profondeur. Une approche continue a été adoptée pour la vraisemblance des données de
profondeur identique a celle de Pedersen et al. (2008), aors que pour la vraisemblance des
données de température, 1’écart entre les températures moyennes observées adifférents niveaux
de profondeur et leurs données de référence est considéré comme suivant des erreurs
gaussiennes et sans biais.

A partir des probabilités journaliéres a posteriori de la position du poisson marqué, différentes
trajectoires peuvent étre dérivées (Fig. 1). La premiere, la trgjectoire modale, est la trajectoire
qui relie les points de 1’espace ou la probabilité journaliére a posteriori est la plus forte. La
deuxieme, la trgjectoire moyenne, est la trgjectoire qui relie les positions moyennes des
probabilités journaliéres a posteriori. Enfin, la troisieme, la trgjectoire de Viterbi, est la
trajectoire dont la séquence des positions est la plus probable. C’est la seule des trois techniques
qui prend en compte non pas seulement la distribution de probabilité de présence a posteriori
mais aussi les probabilités de déplacement entre les pas de temps. Ce sont les données de
trajectoires les plus probables qui sont utilisées dans cette éude.
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Fig. 1: Trajectoire de I’individu A05392 avec, en blanc, la trajectoire moyenne, en jaune, la trajectoire modale et
en rouge, latrajectoire la plus probable. Le dégradé de couleurs représente la probabilité a posteriori de présence
cumulée dans le temps (extrait de Woillez et a ., 2016).

Si le modele original a montré une bonne robustesse a I’analyse de sensibilité, il n’existe pas
de données pour confirmer les mouvements reconstruits, ce qui est une faiblesse du jeu de
données (Woaillez et al., 2016).

Le but ici est d’étudier les mouvements entre les stocks de bars, or cestrajectoiresindividuelles
permettent de savoir ou se situent les individus en question chagque jour par rapport aunelimite
et de leur attribuer une zone, nord ou sud. Comme cette étude travaille a 1’échelle de la
population, ces informations individuelles ont été assembl ées et discrétisées. La partie suivante
est une présentation de ces nouvelles données synthétisees.

2.1.3 Exploration des donnees

L’étude préliminaire qui suit permet de mieux appréhender les informations contenues dans les
données a 1’échelle de la population et permet de justifier les choix de modeles qui ont pu étre
testés par la suite.

Lafigure 2 montre la répartition journaliere des individus dont on ales données de trgjectoires
sur la période entiére. Les pics en 2014, 2015 et 2016 sont les campagnes de BARGIP, ou un
plus grand nombre d’individus a été marqué. Le nombre d’individus diminue au cours du temps
a cause de la mortalité naturelle, celle liée aux recaptures et a cause des fins de batterie des
marques.

Lafigure 3 montre le nombre de recaptures par semestre, on observe de méme des pics sur la
période 2014-2017, mais peu de marquages et de recaptures pour 1’étude pilote et apres 2018.
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Fig. 2 : Répartition journaliere par stocks desindividus
marqués sur la période 2010-2018.
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Fig. 3 : Répartition journaliére par stocks des recaptures des
individus marqués sur la période 2010-2018.

Larépartition journaliere des individus apres marquage (Fig. 4, 5, 6 et 7) semble présenter une
cyclicité, en particulier pour les individus marqués en juin-juillet (Fig. 5), principalement
marqués dans le nord (Tableau 1). Il semble que plus d’individus soient en zone sud en hiver
qu’en été. En revanche, cet effet est moins marqué lorsque la limite entre zone sud et nord est
placée entre les zones du CIEM 7.d. et 7.e., en particulier pour les individus marqués en
septembre. Dans ce cas, les campagnes ont été réalisées a 1I’ouest de la pointe du Cotentin dans
lazone 7.e. et les bars marqués ne migrent pas en Manche est.
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Fig. 4 : Répartition journaliére agrégée desindividus Fig. 5 : Répartition journaliére agrégée des
marqués en septembre individus marqués en juin/juillet
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Fig. 6 : Répartition journaliére agrégée desindividus Fig. 7 : Répartition journaliére agrégée des individus
marqués en septembre avec limite au Cotentin marqués en juin/juillet avec limite au Cotentin

Les mémes graphiques de répartition agrégées par site de marquage permettent de différencier
trois types de sites.

Tout d’abord, les sites proches de la limite, Audierne (AD), Ouessant (DST1, DST3), raz de
Sein (DST2) et Saint Quay (SQ) présentent de forts mouvements cycliques, avec des individus
en zone nord en été et des mouvementsversle Sud apartir de septembre/octobre pour Audierne,
novembre pour les autres sites et des retours vers mai/juin (Fig. 8 et annexe).

Les sites de la zone sud, Capbreton (CB), Ile d’Oléron (IO), Noirmoutier (NO), La Turballe
(LT), Pornichet (PO), présentent des individus qui restent principalement dans le sud. Les
migrations dans le Nord sont rares et pourraient étre des erreurs de reconstructions de
trgjectoires (Fig. 9 et annexe).

Les individus marqués dans la zone nord, Port en Bessin (PB), Saint Malo (SM), Dunkerque
(DK) et Saint Vaast (SV), présentent quelques mouvements vers le Sud, cycliques, en
particulier en hiver, mais cela représente trés peu d’individus (Fig 9. et annexe).
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Fig 10 : Répartition journaliére des individus marqués a Dunkerque

Lorsgue la limite est fixée a la pointe du Cotentin, les mouvements deviennent inexistants ou
faibles pour lesindividus marqués sous cette limite (SQ). En revanche, |es mouvements existent
pour les individus de DK, SV et PB, avec des individus qui vont vers le Sud en particulier en

hiver.

2.2 Lesmodeles

2.2.1 Structure du modde
2.2.1.1 Principes généraux

Ce modele est fondé sur un modele développé par Kleiber et al (1987). C’est un modele de
dynamique de population a temps discret qui exprime d’une part le nombre de poissons
marqués N au temps t+1 comme suit :

Nt+1 = Nt‘ X e_(F+M)
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Avec e~ F+M) 13 survie, F étant la mortalité par péche et M la mortalité naturelle, et d’autre
part la probabilité de recapture des poissons marqués suivant 1’équation :

p(capture)ey; = Y, x (1 — e~ FHM)y) x

F+M

Avec Y, le nombre de survivants au temps t divisé par le nombre d’individus marqués.

Une des hypotheses de modélisation la plus importante de ce type de modéle est que
I’échantillon de poissons marqués est représentatif de 1’ensemble de la population (Schwarz et
a., 1993). Cela implique un bon échantillonnage (talle, répartition, hétérogénéité des
individus...) mais aussi que le marquage n’influe ni sur la survie ni sur le comportement et que
les poissons marqués se sont mélangés a 1I’ensemble de la population de bars.

Ces équations peuvent ensuite étre adaptées afin d’intégrer plus de complexité dansles modeles
et de mieux correspondre a chague expérience de marquage-recapture. Tout d’abord, elles
peuvent étre adaptées afin de prendre en compte plusieurs cohortes ou campagnes de marquage
(Polacheck et al., 2006). Ensuite, pour prendre en compte les mouvements de populations entre
différentes zones, ces équations peuvent étre spatialisees (Hilborn, 1990; Eveson et al., 2009).
Pour cela un taux de transfert T est introduit dans les équations du modéle et correspond a la
proportion des individus présents dans une zone qui migrent dans une autre zone entre chague
pas de temps. Dans ce cas, la mortalité par péche F et la mortalité naturelle M peuvent
¢galement varier d’une zone a I’autre. On considére deux zones, zn €t zs, €t ¢ une campagne
c¢’est-a-dire un ensemble de poissons marqués et relachés au méme pas de temps et dans une
méme zone. On notera ces ensembles de poissons marques R§': pour lazone nord et R pour
la zone sud. On peut alors exprimer le nombre de survivants de la campagne ¢ au pas de temps
t + 1 présents dans lazone zn (N ;) en fonction des survivants de cette campagne au pas de
temps précédent présents dans les zones zn et zs (N7 et NZ5) a I’aide de 1’équation suivante :

— n n _ S S
tz-lll,c — Ntz,g X e (FZ"+M2™) % (1 _ Tzn—>25) + Ntz'g X e (F%S +M%5) x TZs-zn

Le taux de transfert T2"~%5 modélise les échanges de la zone nord vers la zone sud et T#574™
les échanges de la zone sud vers la zone nord entre chaque pas de temps (Fig. 11). Des
survivants de chaque campagne sont présents dans les deux zones a chague pas de temps, on a
donc pour la méme campagne le nombre de survivants au temps ¢t + 1 dans la zone nord qui
s’écrit :

tz-fl,c — tzg % e—(FZS+MZS) X (1 _ Tzs—>zn) + Ntz? X e—(an +M) o T Zn-zs
Et ainsi de suite pour chaque campagne.

L’équation de capture pour la zone zn devient :

n
_(rzZn zn
p(capture)?-?l,c = t,Zgl X (1 —e (F*+M )) X Fzn + Mzn
I s’agit donc un modele fondé sur un processus markovien, sans mémoire, le nombre de
survivants présents dans une zone au temps t + 1 dépendant seulement du nombre de
survivants et de leur répartition au tempst. Les migrations précédentes n’influencent pas les
suivantes.
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Fig. 11 : Schématisation du modéle pour 2 campagnes et 2 zones

Les marques éectroniques permettent de connaitre la localisation (zone de présence) des
individus en plus des données de recapture. On dispose donc, pour chaque campagne de
marquage, de deux sources d’information et de deux jeux de données associés : le nombre de
poi ssons recapturés par zone a chaque pas de temps et |a zone de présence des poi ssons marqués
et recapturés entre le marquage et la recapture. L’ajustement des différents modeles développés
dans cette étude a I’ensemble des données disponibles est basé sur 1’utilisation d’une fonction
de vraisemblance. De ce fait, deux fonctions de vraisemblance associées a chaque source
d’information (recapture et présence dans une zone a un moment donnée) ont été¢ développées
dans ce but (Whitlock et a., 2012), toutes deux basées sur une loi multinomiale. La loi de
distribution utilisée pour calculer la vraisemblance associée aux données de recapture est
calculée de la maniére suivante :

ZC\

RZ) .
L(GelO) = 2o [ [pteaptureyiis.

zi,t

Avec § = F7', M?, T?"; zi les zones zn €t zs, t les pas de temps, RZ$ |e nombre d’individus
marqués dans la campagne ¢ dans lazone zc oli aeu lieu lacampagne, CZ le nombre de
recaptures dansla zone zi de la campagne ¢ au tempstt.

Laloi dedistribution associée aux données de présence devient uneloi binomiale car le nombre
de zones pris en compte dans le modele est égal 2. On a la probabilité de présence qui s’exprime

comme un ratio des survivants dans la zone zn sur le nombre total de survivants :
p(présence) £, . = N;ZZ‘
t+1,c Ntz,? + Ntz’g
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On obtient une vraisemblance qui vaut :
(N + N£2)! .
1) = QLMD T présence) i

Zl t
Avec 6 = FZ MZ TZ

L’utilisation d’une loi multinomiale et d’une loi binomiale suppose que les histoires des
individus sont indépendantes les unes des autres (Lebreton et al., 1992). C’est-a-dire que les
migrations ou les recaptures d’un poisson n’influencent pas sur les autres. Cela exclu les
populations qui ont un comportement de banc.

2.2.1.2 Application au cas d’étude du bar

Le modéle dével oppé dans cette étude (Fig. 11) est donc un modéle de dynamique de population
spatialisé a temps discret utilisant différentes campagnes de marquage. 1l est basé sur une
version initiale du modéle développé sur des données simulées (Bertignac, non publié). 1l aété
ici adapté a un jeu de données réed : les trgectoires reconstruites a partir des données de
marquage é ectronique de bars du projet BARGIP (cf. section 2.1.1).

Plusieurs modeles ont éé développés sur la base de différentes hypothéses structurelles en
termes de discrétisation temporelle et de limites entre zones. Afin de disposer de suffisamment
de degrés de libertés permettant I’estimation des parametres, il a été cependant nécessaire de
limiter le nombre de paramétres a estimer et donc la complexité du modele. La prise en compte
de ces contraintes ont orienté nos choix de modeles comme suit.

Comme souligné précédemment, le modele permet d’intégrer plusieurs campagnes de
marquage. L’aire de distribution des bars a été¢ discrétisée en deux zones : une zone dite « zone
nord » et unezonedite « zonesud » (Fig. 12). De plus, afin d’étudier les migrations saisonniéres
deux discrétisations temporelles ont été testées : semestrielle et trimestrielle.

Lesparamétres F, T et M peuvent potentiellement varier au cours du temps et suivant les zones.
Pour I’ensemble des modeles développés, la mortalité naturelle est considérée constante et égale
alavaleur utilisépar le CIEM : 0.24 (ICES, 20204). Danslaplupart des modél es, |es paramétres
F et T sont estimés pour I’ensemble de la série temporelle, ¢’est-adire qu’ils sont considérés
constants d’une année sur 1’autre. Cependant, 1’analyse préliminaire semble montrer des
migrations qui varient suivant les saisons, donc des taux de migration saisonniers pourraient
étre plus adaptés. Ainsi pour une discrétisation semestrielle, on a deux saisons et deux taux de
migration par zone: TAL 7%, TZL 22 TZZ~71 et TZ2>71. Pour la mortalité par péche, deux
hypotheses ont été testées : un F constant sur I’année et un F saisonnier.

Lamortalité par péche agrandement varié sur lapériode étudiée, notamment du fait des mesures
prises pour réduire la pression de péche sur 1’espéce (ICES, 2020b; ICES, 2020a). Un F
constant sur I’ensemble de la série temporelle, est donc une hypothése forte. Ainsi, des modéles
avec des F variant suivant 1’année ont aussi été testés, avec des T constants sur 1’année, ¢’est-
a-dire non saisonnier, pour limiter le nombre de parametres.

Dans le modele, la mortalité est appliquée au cours chaque intervale de temps, puis les
individus migrent a la fin de cet intervalle. Cependant, juste apres le marquage, on a observé
pour certaines campagnes que des individus migrent. Pour prendre en compte cette migration

14



initiale dans le modele, au début du premier pas de temps et juste apres le marquage, le taux de
transfert de la zone de marquage et du premier pas de temps leur est assigné, redistribuant la
population avant que le taux de mortalité par péche ne soit appliqué (Fig. 11). Aingi, trois
modeéles principaux ont été retenus pour étre testés :

- Modeles avec des F annuels et des T saisonniers Fannuel_Tsais
- Modéesavec des F saisonniers et des T saisonniers Fsais Tsais
- Modeles avec des F variables suivant les années et des T annuels Fvar_Tannuel

Lesmodeles Fvar_Tannuel ont beaucoup de paramétres a estimer (Tableau 2). Afin de réduire
ce nombre tout en gardant une mortalité par péche pouvant varier suivant les années, un autre
type de modele a éé évalué. Ce modéle utilise les deux séries de F estimées par le CIEM pour
le stock Manche-Mer du Nord et le stock Golfe de Gascogne. Un facteur d’échelle
multiplicateur par zone est utilisé ce qui permet de contraindre la mortalité par péche a suivre
les variations interannuelles des F estimées par le CIEM. On adonc :

Fe,=m; X F tc,‘éEM

Deux versions ont été testées, la premiére avec un m par zone, le modéle Fciem Tsais et la
deuxieme avec des m saisonniers par zone, Fciem sais Tsais.

Lors des recaptures des poissons marqués, des informations sont collectées sur I’activité des
pécheurs. Il est donc possible de séparer les recaptures de la péche professionnelle de celles de
la péche récréative. La péche récréative étant importante sur 1’espéce mais difficilement
quantifiable (Rocklin et al., 2014), un modél e estimant des mortalités par péche professionnelle
par zone d’une part et des mortalités par péche récréative par zone d’autres part présente un
grand intérét. Cette analyse a été réalisée sur la base des deux modéeles Fannuel_Tsais et
Fsais Tsais. Les modeles modifiésintégrant une séparation entre les mortalités par péche dela
péche récréative et celles de la péche professionnelle sont notés respectivement
Fannuel_Tsais 2flott et Fsais Tsais_2flott.

Comme souligné dans I’introduction, des études génétiques récentes, dont I’une a exploité les
données du projet BARGIP (Robinet et a., 2020; Woillez et de Pontual Comm. Pers.),
suggerent la présence d’une discontinuité génétique au niveau de la pointe du Cotentin au sein
de la population Atlantique de bars en été, révélant I’existence de deux sous-populations
démographiguement indépendantes. Par conségquent, un changement de limite de stocks a été
testé : des modéles ont été construits avec une limite de zones au 48° paralléle Nord, en accord
avec lalimite de stocks du CIEM (Fig. 12) et d’autres avec une limite de zones a la pointe du
Cotentin, entre les zones du CIEM 7d et 7e. L’ensemble de ces modéles a été testé en semestriel
et une partie en trimestriel (Tableau 2).

Un paramétre sur le taux de déclaration des recaptures est souvent intégré a ce type de modéle
(Polacheck et a., 2006). Cependant, afin de ne pas augmenter la complexité du modéle et
n’ayant pas d’information permettant d’estimer ce paramétre, I’hypothése d’un taux de
déclaration des individus péchés de 100%, dans les deux zones, a été retenue.
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Tableau 2 : Récapitulatif des modéles gjustés

Campagnes Limite nord-sud Durée des pas de Modeles Nombre de
temps paramétres
Désaggrégées | Limite au 48° Semestriel Fannuel_Tsais Sem 48 6
parallele Fsais Tsais Sem 48 8
Fvar_Tannue Sem 48 48
Fciem Tsais Sem 48 6
Fciem sais Tsais Sem 48 | 8
Trimestriel Fannuel_Tsais Trim 48 10
Fsais Tsais Trim 48 16
Fvar_Tannuel _Trim 48 44
Limite ala Pointe Semestriel Fannuel_Tsais Sem Cot 6
du Cotentin Fsais Tsais Sem Cot 8
Fvar_Tannuel_Sem Cot 48
Trimestriel Fannuel_Tsais Trim Cot | 10
Fsais Tsais Trim Cot 16
Fvar_Tannuel_Trim_Cot 44
Agrégées Limite au 48° Semestriel Fannuel_Tsais 2flott 8
parallele Fsais Tsais 2flott 12
2.2.2 Logiciels

Lesdifférent modéles ont été dével oppésavec lelogiciel AD model Builder (ADMB) (Fournier
eta., 2012). Ce logiciel permet d’ajuster des model es non linéaires de maniére rapide et précise.
Il utilise une méthode de différenciation automatique pour le calcul du gradient de lafonction
de vraisemblance.

Le logicied RStudio (RStudio Team, 2021) a été utilisé pour le traitement des données et
I’exploitation des sorties d’ADMB.

2.2.3 Traitement des données suivant I’hypothése de modélisation
2.2.3.1 Discrétisation temporelle

Pour le modéle semestriel, les dates limites du 1'® avril au 1'® octobre ont été choisies pour la
saison dite « été », du 1'® octobre au 1'® avril de 1’année suivante pour la saison dite « hiver ».
Ce choix repose sur les connaissances d’experts des cycles de migrations des bars du Golfe de
Gascogne (Drogou et al., 2018). Les bars commenceraient leur migration vers les lieux de
reproduction en octobre et reviendraient dans leur zone d’alimentation en mars. Cette hypothese
est cohérente avec des études conduites dans les eaux britanniques qui ont montré que les bars
¢taient sur leur zone d’alimentation de mai a octobre et sur leur zone de ponte de novembre a
avril (Pawson et al., 2007). Le 1éger décalage de dates pourrait s’expliquer en partie par I’effet
de la température de 1’eau sur la saisonnalité des migrations (Pawson et al., 1987).

Pour e découpage en trimestres, les dates ont été également choisies suivant les connai ssances
sur le cycle de vie du bar (Drogou et a., 2018), du 1'® janvier au 31 mars pour I’hiver, du 1'®
avril au 30 juin pour le printemps, du 1'® juillet au 30 septembre pour 1été et enfin du 1'*
octobre au 31 décembre pour 1’automne.
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2.2.3.2 Discrétisation spatiae

Dans le modéle de base, 1’aire de distribution du bar est discrétisée en deux zones avec une
limite fixée au 48° parallele, en accord avec les limites de stock du CIEM. Un modél e alternatif
considére une limite fixée au niveau de la pointe du Cotentin : entre les zones du CIEM 7d et
7e (Fig. 12).

Sur chague pas de temps, pour chague individu, la zone ou il a passé le plus de jours lui est
assignée. Cela donne une zone fréquentée par I’individu durant le pas de temps et donc peut
masquer des migrations de courtes durées intervenues au cours de ce pas de temps. Cet effet est
potentiellement plus important dans le cas d’une discrétisation semestrielle. Pour chaque
campagne, une matrice du nombre d’individus présents dans chaque zone a chaque pas de temps
est alors produite. Il est important de noter que ces matrices ne comportent que les individus
dont la marque a été récupérée et dont la trgjectoire a pu étre reconstruite. Cela implique
I’hypothese que ces trajectoires représentent celles de tous les individus marqués. Si le poisson
a été recapturé, la zone dans laquelle a eu lieu cette capture n’est pas forcément la méme que
celledanslaquelleil apasse e plus de temps. Pour garder de la cohérence dans les données, la
zone de recapture est assignée au poisson pour le dernier pas de temps. Pour le reste des
individus (échouage ou recapture inconnue), c’est la zone majoritaire qui est assignée pour le
dernier pas de temps.

Le méme type de matrice est produite pour les recaptures: une matrice par campagne du
nombre de recaptures par pas de temps et par zone. Seules les recaptures par péche, récréative
ou professionnelle, sont gardées. Si lamarque a été récupérée par un pécheur professionnel, un
consommateur ou une autre personne de la filiere, ce poisson est considéré comme ayant été
péché par un professionnel. Travaillant a 1’échelle de la facade Manche Atlantique, avec des
zones d’intérét larges, certaines recaptures dont le lieu exact n’était pas connu ont quand méme
pu étre utilisées si la zone était connue approximativement.

Les campagnes qui ont eu lieu la méme année et dans la méme zone sont agrégées. De 14
campagnes réelles, on passe a 10 campagnes théoriques avec une limite au 48° paraléle et a9
campagnes fictives pour une limite ala Pointe du Cotentin.

Pour le modéle séparant |es mortalités par péche professionnelles et récréatives, si 1’on garde
une structure de modél e séparant les différentes campagnes, |e nombre de recaptures par pas de
temps, en particulier pour la péche récréative, devient tres faible voire nul dans de nombreuses
strates spatio-temporelles, ce qui rend difficile I’estimation des paramétres du modeéle. Dans ce
cas, nous avons donc agrége les données dans | e temps, comme si tous lesindividus avaient été
marqués la méme année et dans une campagne unigue pour la zone nord et une autre pour la
zone sud. Ceci permet d’avoir un nombre suffisant de recaptures par pas de temps et par zone
et facilite ’estimation des parameétres. Un jeu de données de recaptures par flottille est créé
pour séparer lesindividus péchés par un pécheur professionnel ou un pécheur récréatif.
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Fig. 12 : Stocks de bars définis par le CIEM et définition des zones nord et sud suivant les limites utilisées. La
zone Gascogne large n’est pas prise en compte par le CIEM mais est considérée ici car des recaptures y ont eu
lieu.

2.3 M¢éthode d’analyse et évaluation des mod¢les

Plusieurs critéres ont été utilisés afin de comparer les différents modél es gjustés.

Tout d’abord, on considére qu’un modéle a convergé lorsque I’ensemble des dérivées de la
fonction de vraisemblance (i.e. le gradient) est proche de zéro. Le seuil a été arbitrairement fixé
a10™%. On s’assure également que 1’estimation des paramétres n’est pas trop proche des bornes
et/ou que lamatrice hessienne est inversible ce qui peut étre I’indication d’une non convergence
du modéle. Le tracé des profils de vraisemblance des paramétres permet non seulement
d’appréhender la qualité de la convergence du parametre mais aussi d’obtenir une
représentation de sa distribution.

Ensuite, I’AIC est un outil qui permet de comparer et sélectionner des modéles ajustés aux
mémes données : il permet de faire la balance entre complexité du modele et gjustement aux
données. Cependant, les données de marquage-recapture sont souvent sur-dispersées par
rapport alaloi de distribution utilisée (Lebreton et al., 1992). Cela peut biaiser I’ AIC et amener
a sdlectionner un modeéle sur-paramétré (Anderson et al., 1994; Richards, 2008). Une solution
consiste a corriger I’AIC pour pallier cette erreur.

Lebreton et a. (1992)propose d’utiliser le quasi-AlC (QAIC). Pour cela, il faut réaliser un test
d’ajustement (goodness of fit) qui permet ensuite de calculer le facteur d’inflation de la variance
¢. Le test d’ajustement consiste en un test du y? :

n A \2
2 Z (Ol - El)
=) —
. E;
=0
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Ce facteur ¢, s’il est trop élevé, indique de la surdispersion et peut étre utilisé pour corriger
I’AIC, devenant QAIC. Le QAIC a montré son efficacité (Richards, 2008) et a été utilisé pour
de nombreux modeles de marquage-recapture (Cowen et al., 2009; Lecomte et al., 2020).

QAIC(M) = _TZ x In(L(6)) + 2K

Avec M le modele, ¢ le facteur d’inflation de la variance, K e nombre de parametres, et L(8)
la vraisemblance du modéle.

Beaucoup de littérature existe sur des modél es de marquage-recapture classiques comme celui
de Cormack-Jolly-Sebe (Anderson et al., 1994), et celaapermisle dével oppement de nombreux
logiciels pour réaliser ces tests d’ajustement et calculer la surdispersion. Cependant, il s’agit ici
d’un modéle différent puisqu’il prend en entrée des données de recapture et des données de
présence (trajectoires). Des tests du y* ont éé réalisés sur les données de recapture d’une part
et sur les données de présence d’autre part. Le tableau de contingence des recaptures contient
le nombre de recaptures estimé par cohorte par zone a chague pas de temps et le nombre
d’individus non recapturés total comparé aux nombres observés réellement. Pour les présences,
la loi binomiale sur chaque pas de temps impose un test par pas de temps. Ce test n’a pas pu
étre fait sur les pas de temps et les campagnes ou aucun individu n’est présent (estimation et
observation égales a 0). Une fois ces tests réalisés, e facteur ¢ global est calculé en faisant la
somme des y? sur lasomme des degrés de liberté (Anderson et al., 1994; Choquet et al., 2009),
ce qui permet ensuite de calculer le QAIC.

Cependant, letest du y* nécessite un certain nombre de données (Dufour et al., 2014), qui n’est
pas toujours atteint ici. Ainsi, cette procédure n’est pas entiérement satisfaisante pour cette
¢tude, mais a tout de méme été utilisée faute de temps et d’autres outil a disposition.

Comme le QAIC permet de comparer seulement |es modél es gjustés aux mémes données, il ne
permet pas de comparer les modéles trimestriel 'semestriels ou ceux dont la limite des zones
nord et sud est différente.

La valeur des paramétres est aussi un indicateur. Par exemple on sait qu’une mortalité F estimée
a 0 est peu probable puisque la péche ne s’est pas brusquement arrétée au cours d’un trimestre
ou semestre de la période étudiée. Ainsi |es estimations sont soumises a une analyse critique au
vu des connaissances sur I’espece ainsi que de 1’analyse exploratoire des données.

La qualité d’ajustement est également évaluée graphiquement en comparant les valeurs
estimées par les model es aux observations.

2.4 Analyse de sensibilité

Différentes analyses de sensibilité ont été réalisées afin d’étudier la robustesse du modele.

Tout d’abord, les premiéres campagnes DST1, DST2 et DST3 ainsi que la campagne AD se
trouvent proche delalimite du 48° parallée. Or, I’effet de bord (et les biais qu’il peut entrainer)
est un phénomeéne reconnu dans les modéles de marquage-recapture, en particulier dans un
contexte de migrations des individus (Tanaka, 1980). Les individus proches de la frontiere
peuvent traverser la frontiere régulierement sans que cela soit une réelle migration et cela
pourrait amener a surestimer certains mouvements (Lecomte et al., 2020). Audierne (AD) étant
le site ou le plus d’individus a été marqué, cet effet pourrait €tre non négligeable. C’est pourquoi
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les modéles Fannudl_Tsais et Fsais Tsais, en semestriels et en trimestriels, ont été testés sur
des jeux de données ne comportant pas les individus des sites DST1, DST2, DST3 et AD :
Fannuel_Tsais Sem 48 SensibLimite, Fannuel_Tsais Trim 48 SensibLimite,
Fsais Tsais Sem 48 SensibLimite, Fsais Tsais Trim 48 SensibLimite.

De méme, 1’assignation a la campagne nord ou sud dépend des premiéres positions du poisson,
or les poissons relachés a Audierne se trouvaient juste sous le 48°paraléle. Ils sont donc
considérés dans la campagne sud, alors que les experts considéraient plutét ces individus
comme faisant partis du stock nord (De Pontual et a. 2017). Les modées
Fannuel_Tsais Sem 48 et Fsais Tsais Sem 48, sont appliqués sur desjeux de données ou les
individus d’Audierne sont considérés dans la campagne nord :
Fannuel_Tsais Sem 48 SensibAD, Fsais Tsais Sem 48 SensibAD.

Enfin, afin d’évaluer ce qu’apportent a 1’ajustement de certains modéles les données de
trgjectoires, Fsais Tsais Sem 48 et Fannuel_Tsais Sem 48 avec seulement les données de
recaptures ont ététestés: Fsais Tsais Sem 48 CRet Fannuel_Tsais Sem 48 CR.

3 Résultats
3.1 Analyse comparée des modeles

Tableau 3: Comparaison des différents modéles sur la base des critéres QAIC, convergence et nombre de
paramétres estimés aux bornes. Les valeurs grisées sont non disponibles.

Modeles Limite Duréedes | Nombre Vraisemblance | QAIC | Convergence | Parameétres aux bornes

nord- pasde de

sud temps parametres

aestimer
Fannuel_Tsais Sem 48 48° Semestriel | 6 1990 7125 | Oui T,
Fsais Tsais Sem 48 8 1969 7506 | Oui T o) T or
Fvar_Tannuel_Sem 48 48 1893 9368 | Oui 18 F alaborne O sur 44
valeurs a estimer

Fciem Tsais 6 1993 Oui T o) T or
Fciem sais Tsais 8 1972 Oui T er Thver
Fannuel_Tsais Trim 48 Trimestriel | 10 2454 20611 | Oui T, T o TES, TES TES o
Fsais Tsais Trim 48 16 2431 21682 | Oui T TR o TS, TS T or

Fvar_Tannuel_Trim 48 44 Non Modéle qui n’a pas
converge

Fannuel_Tsais Sem Cot | Cotentin | Semestriel | 6 1936 2777 Oui TZATZR,.

Fsais Tsais Sem Cot 8 1921 2822 Oui TZRTEn,.

Fvar_Tannuel_Sem Cot 48 1821 2921 Oui 22 F alaborne 0 sur 44
valeurs a estimer

Fannuel_Tsais Trim Cot Trimestriel | 10 2056 6884 | Oui TER o TES, TES,

Fsais Tsais Trim Cot 16 2043 6881 | Oui TER o TES, TES,

Fvar_Tannuel_Trim_Cot 44 Non Modéle qui n’a pas
converge

Fannuel_Tsais 2flott 48° Semestriel | 8 2115 Oui 22, TER . TE o

Fsais Tsais 2flott 12 2099 Oui 22, TER . TE o

Au sein de chacune des catégories de modeles, les modéles permettant des variations
interannuelles de la mortalité par péche (Fvar_Tannuel) obtiennent les QAIC les plus éevés
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(Tableau 3), indiquant qu’ils sont trop complexes. Aucune convergence n’a été obtenue dans
deux cas (modéles trimestriels avec les deux limites nord-sud évaluées) et, dans les cas ou les
modéles ont convergé (Fvar_Tannuel_Sem 48 et Fvar_Tannuel_Sem Cot), plusieurs
parametres de mortalité par péche sont estimeés a leur borne inférieure (F=0). Cela correspond
aux semestres pour lesquels aucun poisson marqué n’a été recapturé. Le modele utilise alors la
flexibilité permise par les variations interannuelles des F pour s’ajuster au mieux aux
observations. Considérant que de tels modél es, sans contraintes sur les variationsinterannuelles
de F sont peu réalistes, ils n’ont pas été conservés.

Pour les autres modéles, les vaeurs de QAIC sont généralement plus faibles pour les modéles
dans lesquels la mortalité par péche est constante dans chacune des zones (Fannuel_Tsais).
Celan’est cependant pas le cas lorsque la limite nord-sud est située a la pointe du Cotentin et
que les pas de temps sont trimestriels (modéles Fannuel_Tsais Trim Cot et
Fsais Tsais Trim Cot) ou le modéle avec des mortalités par péche saisonniéres a un QAIC
|égerement plus élevé (respectivement 6884 et 6881). Dans ce cas la différence de QAIC est
cependant assez faible.

En dehors des modeles permettant des variations interannuelles de la mortalité par péche
mentionnés précédemment, aucun probléme de convergence n’a été observé, les gradients
finaux éant tous proches de O et |a matrice hessienne étant inversible.

Si I’ensemble des paramétres F est estimé dans I’intervalle des valeurs permises®]0,1[ (Fig.
13a), cela n’a pas été le cas pour tous les parametres de migration T dont un nombre important
a convergé vers une des bornes. C’est par exemple le cas des paramétres TZ,,.pour tous les
modéles pour lesquels la limite se situe au 48° paraléle et T, , pour tous les modéles
Fsais Tsais et certains Fannuel_Tsais, avec la limite au 48° : ils ont convergé vers la borne

inférieure comme le montrent les profils de vraisemblance présentés alafigure 13b.

Ces vaeurs proches des bornes du parametre semblent traduire 1’absence de mouvement
observé entre deux zones. Il pourrait ére envisageable dans ce cas de fixer la valeur du
paramétre a 0, ce qui a été fait pour Fannuel_Tsais Sem 48 sans que cela ait vraiment de
consequences sur les résultats

Pour deux modéles cependant (Fannuel_Tsais Sem Cot et Fsais Tsais Sem Cot) les valeurs
des taux de migration ont convergé vers la borne supérieure (T= 1) indiquant un transfert de
I’ensemble des poissons d’une zone a 1’autre ce qui semble peu réaliste d’un point de vue
écologique.

Comme illustré a la figure 14, I’ajustement aux observations (recaptures) est variable suivant
le modéle et le niveau d’agrégation des données, avec les mod¢les trimestriels qui sous-estiment
les recaptures. Les gustements pour les présences sont équivalents pour les deux
discrétisations, peut-étre |égérement meilleurs pour les modeles trimestriels.

! Admodel builder permet d’encadrer le domaine des valeurs possibles pour chaque paramétre.
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Fig. 14 : Ajustement aux recaptures pour Fannuel_Tsais Sem 48
(gauche) et Fannuel_Tsais Trim_48 (droite)
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3.2 Lestaux de migration

3.2.1 Importance des migrations
Tableau 4 : Taux de migration des modéles Fannuel_Tsais

Modéle\paramétre

Limite au | Semestriel Fannuel_Tsais Se

48° m 48

paraléle Fannuel_Tsais Se
m 48 CR
Fannuel_Tsais Se
m 48 SensibLimite
Fannuel_Tsais Se
m 48 SensbAD

Trimestriel Fannuel_Tsais Tri 8.50e-9 2.31le

m 48 9 9 9
Fannuel_Tsais Tri 0.002 0.226 0.028 1.12e-8 | 0.013 0.008 1.88e- | 2.36e-
m 48 SensibLimite

Limite a | Semestrid | Fannuel_Tsais Se

la Pointe m_Cot

du Fannuel_Tsais Tri | 0.135 0.548 .

Cotentin Trimestriel m_Cot

Tableau 5 : Taux de migration des modéles Fsais Tsais

Modéle\paramétre k

Limite | Semestriel Fsais Tsais Sem .

au 48

parallel 48 CR

e i Secolie~ |
48 SensibLimite
48 SensibAD

Trimestriel Fsais Tsais Trim_ . . . . .

48
Fsais Tsais Trim_ | 0.003 0.196 | 0.071 119 | 0.012 0.010 143e-8 | 1.69e
48 SensibLimite

Limitea | Semestriel Fsais Tsais Sem

la Cot

Pointe Fsais Tsais Trim_

du Trimestriel Cot

Cotenti

n

Tableau 6 : Taux de migration des modéles Fciem

Modéle\parametre TZn TZn TZS TZS

été hiver été hiver
Limite au 48° | Semestriel Fciem Tsais 0.12 1.32e-8 0.095 0.032
paralde Fciem sais Tsais 0.115 1.82e-8 0.101 0.006

Tableau 7 : Taux de migration des modéles a deux flottilles

Modele\parameétre The e Ti e
Limite au 48° | Semestriel Fannuel_Tsais 2flott : 0.117 1.09e-8 0.096 0.008
paralléle Agrégé Fsais Tsais 2flott : 0.113 1.26e-8 0.010 7.87e8

Pour les modéles semestriels pour lesquels la limite entre les deux zones est fixée au 48°
paralée nord (Fannuel_Tsais Sem 48 et Fsais Tsais Sem 48 ; Tableaux 4 et 5), les taux de
migration de lazone nord vers la zone sud en éé TA%, sont estimés autour de 0.12, ¢’est-a-dire
qu’environ 12% des individus de la zone nord migreraient versle Sud entre 1’été et I’hiver. Le
mouvement inverse, c’est a dire TS, est estimé & environ 10%. En revanche, on observe peu
de mouvements & la saison suivante puisque pour ces deux modéles, TZ%,, et T, sont tous
les deux proches de O, voire estimés alaborne inférieure du paramétre : aucun individu présent
dans la zone nord ne migrerait vers le Sud a la fin de I’hiver et réciproquement. Il est a noter

gue les résultats sont semblables pour les modéles Fciem Tsais et Fciem sais Tsais (Tableau
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6) et pour lesmodéles Fannuel_Tsais 2flott et Fannuel_Tsais 2flott (Tableau 7) bien que dans
cedernier cas, letaux detransfert entrelazone sud et la zone nord entre été et hiver soit proche
deO.

Si la plupart des parametres sont faiblement corrélés (Tableaux 8 et 10), pour le modéle
Fannuel_Tsais Sem 48, les taux de transferts TZS et T/, ont une corrélation plus élevée
gue pour les autres parametres, a-0.608.

Pour lesmodéles Fannuel_Tsais Trim 48 et Fsais Tsais Trim 48, lestaux de migration dela
zone nord vers la zone sud entre 1’été et I’automne TZ7 sont estimés entre 0.25 et 0.30 (soit des
valeurs plus élevées que pour les modéles semestriels), ils sont plus faibles voire proches de O
pour les autres saisons. En ce qui concerne les mouvements inverses, seul szs est non nul et

rint
estimé dans les deux cas autour de 0.16.

Comme vu précédemment, pour Fannuel_Tsais Sem Cot comme Fsais Tsais Sem Cot, TA?

et T, sont a1 (Tableaux 4 et 5), ce qui est peu probable dans la réalité. Ces modéles sont
donc écartés.

Pour Fannuel_Tsais Trim Cot, les autres taux de migration depuis la zone nord sont plus
élevés que pour le modéle avec la limite normale, en particulier T4%, marquant des départs
assez forts. En revanche, T, est moins élevé et est divisé de moitié, et T/, est plus élevé
mais toujours faible a environ 1% (Tableau 4). Les résultats pour Fsais Tsais Trim Cot sont
presque identiques. On a donc moins de départs depuis la zone sud, mais plus depuis la zone

nord, en particulier en été (Tableau 5).

Tableau 8: Matrice de corrélation du modéle Fannuel_Tsais Sem 48

Parameétres T4 Tiher Ter log(F*™) log(F%)
TZ1 1
T2, -0.0001 1
TZS -0.0228 0 1
Tz 0.1378 0.0001 0.608 1
log(F*™) 0.2494 0.0001 0.0036 -0.1918 1
log(FZ) -0.2716 -0.0001 -0.0012 0.204 201715 1

Tableau 9: Matrice de corrélation du modéle Fannuel_Tsais SensibAD

Parametres TZR
TZ2 1
ThZi?zer -0.0004
Tz -0.2474 -0.0001
TZ .. 0.2256 0.0001 -0.6321
log(F*™) 0.1707 0.0001 -0.2447 -0.047 1
log(FZ5) -0.3179 -0.0001 0.4919 0.0425 -0.2851 1

Tableau 10 : Matrice de corrélation du modéle Fsais Tsais Sem 48

Paramétres TZ? : Zs : log(FZ%)
TZ2 1

TZR -0.0003
TZ 0.0732
TES o 0.0001
log(FZ% 0.2307
log(FZn,.) | 0.1699
log(FZ) -0.1878
log(FZS,) | -0.2893
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Tableau 11 : Matrice de corrélation du modéle Fsais Tsais SensibAD

Paramétres TE%
TZ% 1
TZn -0.0008
TZ -0.169
%, 0.0004
log(FZD) | 013%
log(FZ,,) | 0.0953
log(FZ -0.2268
log(FZ,.,) | -0.3287

3.3 Lestaux de mortaité
3.3.1 Difféerence spatiale de F

Tableau 12 : Taux de mortalité pour les modéles Fannuel_Tsais

Modéle\paramétre F#n F%
Limite au 48° | Semestriel Fannuel_Tsais Sem 48 0.0322 0.0411
paradlele Fannuel_Tsais Sem 48 CR 0.022 0.072

Fannuel_Tsais Sem 48 SensibLimite 0.043 0.046

Fannuel_Tsais Sem 48 SensibAD 0.036 0.037

Trimestriel Fannuel_Tsais Trim 48 0.020 0.018

Fannuel_Tsais Trim 48 SensibLimite 0.027 0.020
Limite a la | Semestriel Fannuel_Tsais Sem Cot 0.060 0.030
Pointe du | Trimestriel Fannuel_Tsais Trim Cot 0.050 0.015
Cotentin

Tableau 13 : Taux de mortalité pour les modéles Fsais Tsais

Modéle\paramétre FZS or
Limiteau | Semestriel Fsais Tsais Sem 4
48° 8
paradlele Fsais Tsais Sem 4
8 CR
Fsais Tsais Sem 4
8_SendibLimite
Fsais Tsais Sem 4
8 _SensbAD
Trimestriel Fsais Tsais Trim_
48
Fsais Tsais Trim_ | 0.025 0.042 0.021 0.015 0.012 0.020 | 0.035 | 0.012
48 SensibLimite
Limite a | Semestriel Fsais Tsais Sem_
la Pointe Cot
du Trimestriel Fsais Tsais Trim_ | 0.030 0.015 0.010 0.019 0.065 0.055 | 0.021 | 0.011
Cotentin 48
Tableau 14 : Taux de mortalité pour les modéles Fannuel_Tsais
Agrége 27 23 R, Rz,
Limite au 48° paralde
Fannuel_Tsais 2flott : 0.032 0.035 0.009 0.012
Tableau 15 : Taux de mortalité pour les modéles Fsais Tsais
A.grjégé FZl s I v Fltr st Flr hiver Flo st - Flor st Flor hiver
Limite au 48°
paralele
Fsais Tsais 2f | 0.040 0.020 0.011 0.006 0.020 0.053 0.013 0.009
lott :
Tableau 16 : Facteur multiplicatif M des modéles Fciem Tsais
Modele\paramétre m?" m?s
Limite au  48° | Semestriel Fciem Tsais 0.365 0.665
paralde
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Tableau 17 : Facteur multiplicatif M des modéles Fciem sais Tsais

Modé&le\paramétre méi A més M ver
Limite au 48° | Semestridl Fciem sais Tsais 0.533 0.192 0.473 0.892
paraléle

Les modeles donnent des mortalités plus faibles que celles estimées par le CIEM pour chaque
modele.

D’aprés le modéle de référence en semestriel Fannuel_Tsais, la mortalité par péche semble
différente selon les zones (Tableau 12), mais les intervalles de confiance se recoupent (Figure
134a). En trimestriel, les deux mortalités sont presque égales, mais celle en zone nord est plus
forte (Tableau 12).

3.3.2 Saisonndlité

Le modéle Fsais Tsais Sem 48 montre des différences de mortalités entre |les saisons, avec,
en zone nord, une mortalité plus forte en été qu’en hiver, et I’effet inverse dans la zone sud. Les
intervalles de confiance ne se recoupent pas. C’est encore vrai pour le mod¢le trimestriel
puisgue les mortalités au printemps et en éé sont plus fortes que celles d’hiver et d’automne en
zone nord, le contraire étant observé en zone sud (Tableau 13).

L’utilisation des mortalités par péches annuelles estimées par le CIEM permet de contraindre
les variations interannuelles de F. Dans tous les cas, les estimations de m sont inférieures a 1
(Tableau 16 et 17), ce qui donne des valeurs de mortalités plus faibles que celles estimées par
le CIEM (Fig. 17) et est cohérent avec les résultats obtenus avec les modéles a F constants
présentés précédemment. Le modele avec un m saisonnier fait apparaitre des mortalités qui
varient suivant les semestres, de maniére opposée suivant les zones, comme cela est observé
pour les modéles a F saisonniers, constants d’une année sur 1’autre.
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Fig. 17 : Mortalité par péche dans le temps d’aprés le CIEM et les modéles Fciem Tsais et Fciem sais Tsais

3.3.3 Mortalité par péche professionnelle et récréative
Les mortalités estimées par les modéles séparant les flottilles professionnelles et récréatives

(Tableaux 14 et 15) sont assez cohérentes avec les mortalités estimées par les modéles de base :
si I’on somme les mortalités récréatives et professionnelles sur une méme zone, on retrouve des
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mortalités proches de celles estimées par |es modeles de référence. Ces mortalités sont un peu
plus fortes pour Fannuel_Tsais 2flott.

La mortalité par péche professionnelle comme la mortalité par péche récréative est plus forte
dans la zone sud que dans |a zone nord.

On retrouve les tendances saisonniéres déa observées pour les autres modéles pour la péche
professionnelle. En revanche, pour la péche récréative, dans les deux zones, elle est plus forte
en été qu’en hiver.

3.4 Anaysede sensihilité

Les mortalités par péche comme les taux de migration estimés par les modéles n’utilisant, lors
de I’estimation, que la vraisemblance associée a la recapture (Fannuel_Tsais CR et
Fsais Tsais CR) sont assez différents des valeurs estimées par les modeles qui utilisent les
deux composantes de vraisemblance (Fannuel_Tsais Sem 48 et Fsais Tsais Sem 48), en
particulier en zone sud. Les valeurs sont plus fortes en zone sud, ’effet apparaissant plus
marqué en période hivernale comme [D’indique le modéle a F saisonniers.
Les taux de migration TA% sont estimés 40.02 et 0.015 respectivement, des valeurs inférieures
acelles obtenues pour les model es de base (environ 0.12). Les estimations destaux de migration
de la zone sud TZS sont, par contre, plus élevées. L écart est plus important pour le modéle
avec une mortalité par péche saisonniére (Fsais Tsais CR) qu’avec celui ou la mortalité par
péche est constante (Fannuel_Tsais CR). Le taux de migration T/, est, comme pour le
modeéle de base, estimé alaborne inférieure pour le modele ou les paramétres de migration et
demortalité par péche sont saisonniers. Dansle cas des modelesamortalité par péche constante,
ces taux de migration sont non nuls dans les deux cas mais supérieurs lorsgue seule la

vraisemblance associée aux recaptures est prise en compte.

Les gjustements du modele aux jeux de données sans les sites DST1, DST2, DST3 et AD,
conduisent a des estimations assez différentes pour certains taux de migration. Ceux delazone
sud entre I’été et 1’hiver TZS sont estimés autour de 0.01 contre 0.10 pour les modéles de base
en semestriel. Pour les modéles trimestriels, les estimations de 7,75, sont 20.01 ala place de
0.16. Pour I’ensemble des autres parametres de migration et de mortalité par péche, les

estimations sont sensiblement les mémes (Tableaux 3 et 4).

Enfin, affecter lesindividus marqués a Audierne aux campagnes de lazone nord a, comme pour
lesmodeles ol lessitesDST1, DST2, DST3 et AD ont été omis, peu d’effet sur les estimations
des mortalités par péche. En ce qui concerne les taux de migration on obtient également une
estimation sensiblement plusfaiblede T2S par rapport au modéle de base, de 10 a1% (Tableaux

3 et 4). Lescorréations entre paramétres augmentent pour la plupart (Tableaux 8, 9, 10 et 11),
en particuliers entre les mortalités et les taux TA? et TAS

é été-

On adonc une partie des individus de la zone nord qui migre vers le Golfe de Gascogne entre
1’été et I’automne principalement. Les retours ont lieu entre le printemps et I’été¢. On remarque
I’importance des sites DST1, DST2, DST3 et AD dans les mouvements puisque lorsqu’ils sont
enleveés, les départs en été de la zone nord sont diminués ainsi que les retours de la zone sud
verslazone nord au printemps qui tombent & 1%. Ainsi, une partie des bars de lazone nord, en
particulier ceux proches du 48°paralléle, migre en hiver vers le sud, durant la période de
reproduction.
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4 Discussion
4.1 Modéle spatialisé : une premiere tentative
4.1.1 Desrésultats encourageants

Cette premicre tentative d’ajustement d’un modéle spatialis€é de poissons marqués a des
données de marquages individuels de bars afin d’estimer les taux de migration et de mortalité
de la population a permis de comparer plusieurs versions de modéles avec une complexité
croissante et de tester plusieurs hypothéses de discrétisation.

Seuls 2 mode¢les n’ont pas convergé, Fvar_Tannuel_Trim_Cot et Fvar_Tannuel_Trim 48, des
versions avec une complexité importante (44 parametres chacun). Ces résultats sont
encourageants et montrent la faisabilité d’ajuster ce genre de modéle.

D’apres les valeurs de QAIC, ce sont les modéles les moins complexes qui sont sélectionnés,
soit lesmodéles a F constants au court de I’année Fannuel_Tsais. De plus, |es gjustements aux
recaptures semblent meilleurs avec une discrétisation semestrielle : les recaptures sont moins
sous-estimées. C’est donc le modele Fannuel_Tsais Sem 48 qui est sélectionné. Néanmoins,
lemodéle Fsais Tsais Sem 48 obtient des résultats assez proches en termes d’ajustement et de
valeurs. Il est donc conservé pour étudier la saisonnalité des mortalités par péche.

4.1.2 Cohérence des résultats avec les connaissances actuelles

D’apres les études précédentes, on s’attend a des départs depuis la zone nord vers la zone sud
entre 1’été et ’hiver (Pawson et al., 1987; Doyle et a., 2017; De Pontua et a., 2019). Les
modéeles de base Fannud Tsais Sem 48 et Fsais Tsais Sem 48 donnent des taux de
migration de 1’été a I’hiver entre zones équivalents : autant de bars migreraient du Nord au Sud
gue du Sud au Nord. C’est donc un résultat un peu surprenant.

Cependant, en affectant les poissons marqués a Audierne a la zone nord
(Fannuel_Tsais Sem 48 SensibAD) et non plus alazone sud comme dans les modeél es de base,
les mouvements du Sud vers le Nord deviennent faibles ce qui est observé également en
enlevant les données des sites proche du 48°paralele (DST1, DST2, DST3 et Audierne). Ce
résultat est cohérent avec les analyses préliminaires qui tendaient a montrer que les individus
marqués dans ces sites avaient tendance a migrer beaucoup plus d’une zone a I’autre, ce qui
semble logique du fait de la proximité avec la limite nord/sud. De plus, les individus se
déplacent des leur marquage, or, en considérant les individus de AD dans la campagne sud, on
leur applique TZS désletempsO (Fig. 11). Si cesindividus migrent directement au Nord, cela
augmente TZS , ce qui est le cas d’apreés les résultats des modéles avec AD en campagne nord.
Il semble donc plus cohérent de considérer AD dansles campagnes nord. Ainsi, avec Audierne
dans la campagne nord, on observe bien ce qui était trouve dans les études précédentes.

Par contre, les modéles semestriels ont des difficultés & estimer correctement les taux retours
de migration. On s’attendrait a ce que le taux retours de migration T/, soit du méme ordre
de grandeur que le taux de migration de départ TZ% (0.12 pour Fannuel_Tsais Sem 48), mais

e
ilsnele sont pas.

Plusieurs hypothéses peuvent étre proposées pour expliquer ces difficultés.
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Tout d’abord, la structure du mod¢le autorise un premier déplacement avant que ne soit
appliquée la mortalité, puis le déplacement du premier pas de temps. Le taux de migration
utilisé pour ce déplacement initial est le méme que celui du premier pas detemps, ce qui pourrait
potentiellement empécher le modéle de correctement discriminer et estimer les taux de
migration. Un modéle sans déplacement au cours de ce premier pas de temps ou un modele
dans lequel les déplacements se font en début de pas de temps sur I’ensemble de 1’ajustement
pourraient étre envisagés, mais cela n’a pas été possible lors du stage. Ensuite, les taux de
migration entre hiver et é&é ne commencent a étre appliqués que presgue 1 an apres|e marquage.
Le nombre de survivants peut alors étre faible pour certaines campagnes, limitant le nombre de
données disponibles pour I’estimation de ces parametres.

Enfin, la discrétisation temporelle pourrait avoir un grand impact sur le calcul des taux.
Effectivement, en semestriel, on fait le total d’individus présents dans une zone sur 6 mois, ce
gui est une période longue, et on peut donc cacher une période courte ou certains individus ont
fait une migration.

4.1.3 Effet deladiscrétisation temporelle

Les modeles trimestriel s estiment des taux de migration en adéquation avec les mouvements de
migration du cycle de vie du bar (Pawson et al., 1987; Doyle et a., 2017; De Pontua et a.,
2019), avec une partie des individus de la zone nord qui migre vers le Golfe de Gascogne entre
I’été et ’automne et des retours de migration de ces individus entre le printemps et 1’été.
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Fig. 18: Comparaison pour chague individu marqué a
Audierne, des positions journaliéres avec I’assignation a une
zone pendant le semestre. Les individus sont séparés par les
lignes noires. Entre ces lignes, labande du bas représente les
positions journalieres réelles, la bande du haut 1’assignation
a une zone. Si ces bandes sont de différentes couleurs, c’est
que I’assignation cache un mouvement.

principe que pour lafigure 18).
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Si I’on compare ce que donne 1’assignation a la zone dans laquelle 1’individu a passé le plus de
temps dans I’intervalle de temps par rapport a la réalité, c’est la discrétisation trimestrielle qui
semblelamieux adaptée (Exemplefig. 18 et 19). Ladiscrétisation en trimestre permet de mieux
tenir compte delabrieveté de certainesdes migrations. Cependant, cette discrétisation implique
plus de paramétres a estimer, ce qui peut poser probleme comme vu précédemment.

De plus, cette discrétisation implique moins de captures par pas de temps puisque ces captures
sont plus dispersées dans les pas de temps, or si I’on fait la somme des mortalités a I’année, les
mortalités trimestrielles sont plus faibles que les semestrielles. L’ajustement montre que les
captures sont sous-estimeées (Fig. 14). Ainsi, cette dispersion des captures dans les données
cause une sous-estimation des captures.

4.1.4 Modéles sur les données de captures uniquement : quel apport des données
de présences ?

Les modéles Fannuel_Tsais CR et Fsais Tsais CR, qui ne prennent pas en compte dans
I’estimation des parameétres la zone de présence entre le marquage et la recapture, donnent des
résultats assez différents des modeles équivalents utilisant cette source d’information. Les taux
de migration au départ de la zone sud sont estimés plus forts que ceux de la zone nord alors
gu’il s’agit de I’inverse pour les mode¢les de base.

Une explication pourrait étre que les données de recaptures gardent en elles des informations
sur lesmouvements desindividus. Effectivement, ces recaptures sont organi sées danslamatrice
de données par campagnes nord ou sud ; aingi, on sait si I’individu a été recapturé dans la méme
zone ou non que celle dans laquelle il a ét¢ marqué. On prend I’exemple de la campagne
Audierne-Tle d’Oléron. Cette campagne présente un nombre important de recaptures dans la
zone nord. Cela peut influencer le taux de migration de la zone sud vers lazone nord. Ces taux
de migration peuvent expliquer les différences de mortalités observées avec le modéle de
référence. Si beaucoup d’individus ont migré dans le Nord, 1’abondance dans la zone sud baisse.
Pour maintenir lestaux de captures, il faut donc augmenter lamortalité par péche. Au contraire,
les mortalités dans la zone nord sont diminuées, car 1’abondance est plus forte pour le méme
nombre de capture. Effectivement, pour Fannuel_Tsais CRet Fsais Tsais CR, lescorrélations
entre TZS et lesmortalités augmentent en valeur absolue par rapport aux modéles de référence

été
(Tableaux 8 et 9). TZS est bien corrélé négativement avec les mortalités dans la zone nord, et
positivement avec les mortalités dans la zone sud. En revanche, s T/Z,, reste nul pour
Fsais Tsais CR, comme dans le modéle Fsais Tsais Sem 48, il augmente pour
Fannuel_Tsais CR. Il est peu corrélé aux mortalités, et est corréé négativement a TZS qui
augmente. Cependant, d’aprés le profil de vraisemblance, I’intervalle de confiance est large,
entre 0 et 0.3 : lemodéle adonc du mal a estimer ce paramétre.

Les résultats obtenus sans les données de présence décrivent des mouvements plutét orientés
vers le Nord, ce qui est contraire a ce que suggerent les éudes ace jour (Pawson et a., 1987;
Doyle et a., 2017; De Pontua et a., 2019). Ils justifient de nouveau que les individus
d’Audierne appartiennent alazone nord.
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4.1.5 Changement de limite

Les analyses génétiques récentes suggérent 1’existence de 2 sous-populations démographiques
indépendantes en Manche et effectuant des mouvements saisonniers de reproduction vers
1I’Ouest en hiver pour celle de Manche est et vers le Sud pour celle de Manche ouest (Robinet
et a., 2020 ; de Pontua et Woillez Pers. Comm.). Les modeles avec une limite fixée ala pointe
du Cotentin montrent que les échanges sont principalement des mouvements Manche est-
Manche ouest en hiver probablement vers des frayéres au niveau ou a 1’Ouest de la pointe du
Cotentin (Dambrine et al., 2021), mais avec peu voire pas de retours verslaManche est ensuite,
contrairement a ce qu’on pourrait attendre du fait des phénomenes de fidélité chez le bar.

On peut aors remettre en cause ici la qualité des reconstructions de trgjectoires ou la faible
guantité de poissons marqués dans la nouvelle zone nord (seulement trois sites de marquage),
qui ne permettent pas d’évaluer correctement les migrations des individus de la nouvelle zone
nord. Vu lafaible qualité du modele spatialisé avec la nouvelle limite de stocks a la pointe du
Cotentin, on ne peut donc pas émettre de recommandations quant alarévision ou non des unités
de stock pour I’évaluation du bar atlantique.

4.2 Lamortalité par péche
4.2.1 Différences spatialeset saisonnieresdelamortalité par péche et migrations

Si cette étude semble confirmer des phénoménes de migrations d’individus du stock Manche,
Mer Celtique, Mer du Nord vers le Golfe de Gascogne, elle pointe aussi des différences de
mortalités suivant les zones et les saisons grace aux modéles Fsais Tsais. Tous les modeles
saisonniers, y compris les modéles avec les mortalités du CIEM, pointent des mortalités par
péche plus fortes en zone nord en été, et en zone sud en hiver. Ces résultats sont cohérents avec
les connaissances actuelles sur la péche du bar. Le bar est une espéce péchée par différentes
flottilles et métiers, les techniques et zones de péches dépendent des saisons (Drogou €t dl.,
2018). Ainsi, plus de bars sont débarqués entre octobre et mars dans le stock Gascogne, aors
qu’en Manche la quantité la plus forte est entre avril et ao(t, avec un second pic en décembre
suivi par des quantitéstresfaibles en février-mars (Le Grand and Biseau, 2019). On adonc une
variation de la mortalité par péche au cours de 1’année.

Les évaluations de stock sont souvent faites avec une mortalité annuelle. Si 1a mortalité par
péche varie au cours du temps, cela peut entrainer des biais dans I’évaluation comme une
surestimation de la biomasse féconde ou une sous-estimation de F. Néanmoins, ces biais sont
faibles et donc négligeables dans la plupart des cas (Liu and Heino, 2014; Van Beveren et al.,
2019). Cependant, ici, des individus du stock nord migrent vers le stock sud en hiver, moment
ou lamortalité par péche est laplus élevee. Ils sont donc exposes aune mortalité par péche plus
importante que ce qui est pris en compte dans 1’évaluation, ce qui risque de biaiser les résultats.

D’autres espéces migratrices sont exploitées en Europe. Les évaluations réalisees par le CIEM
ont donc été adaptées, c’est le cas par exemple pour la plie dans la mer du Nord. Deux stocks
sont considérés : le premier en Manche et le second en mer du Nord. Gréce a des études de
marquages-recaptures, il est connu que des plies de mer du Nord migrent dans la Manche pour
se reproduire. Ainsi 20 a 30% des plies capturées en Manche viendrait de la mer du Nord
(Pawson, 1995). Cela peut provoquer une surestimation de la biomasse et du rendement en
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Manche (Kell et al., 2004). C’est pourquoi des benchmarks ont été réalisés, et depuis 2015,
50% des plies matures du premier trimestre péchées (débarquement + rejets depuis 2015) dans
lazone 7d (Manche) sont considérés comme appartenant au stock de mer du Nord, et 10 & 15%
des plies capturées pendant |e semestre 1 en zone 7d sont considérés comme venant de la zone
7e (ICES, 2020c; ICES, 2020d). Un autre exemple est celui du hareng dans les subdivisions 20
a24 du CIEM. Lastructure de population est complexe, avec beaucoup de sous-popul ations et
de migrations, différenciées par des études sur |es otolithes notamment. Des harengs du centre
de lamer Baltique sont capturés en dehors de cette zone et des harengs du Golfe de Riga sont
capturés en mer Baltique. Ainsi, 1’avis pour le TAC prend en compte une portion des harengs
du Golfe de Riga, et retranche les harengs de la mer Baltique qui sont capturés ailleurs (ICES,
2021).

Il est donc possible de prendre en compte les migrations des bars dans |es évaluations du CIEM,
puisque cela est dga pratiqué pour certaines especes. De plus, prendre en compte les
dynamiques spatio-temporelles dans les évaluations présentent d’autres avantages. Cela peut
permettre par la suite de mettre en place des mesures de gestion locale en prenant en compte
les différentes utilisations de I’espace, les migrations, et les différentes flottilles (Whitlock et
al., 2012). Par exemple, la gestion spatio-temporelle peut éviter des captures accidentelles
d’especes avec des niches écologiques proches et qui vivent dans les mémes zones a certaines
périodes, comme c¢’est le cas pour le thon rouge du sud et le thon albacore (Hartog et al., 2011).
Ici, des mesures locales pourraient éviter des captures de poissons du stock nord par exemple.

Enfin, une gestion saisonniere adaptée au cycle de vie de 1’espéce peut étre favorable non
seulement au profit économique mais aussi a 1’état du stock. Effectivement, en péchant au
moment ou I’espece est en meilleur condition physique (en dehors des périodes de reproduction
par exemple), les poissons sont de meilleure qualité et plus gros, et donc pour les mémes
tonnages moins d’individus sont péchés (Mello and Rose, 2005).

4.2.2 Pécherie récréative

Lesrésultats de Fannuel_Tsais 2flott montrent que la péche récréative pourrait représenter 1/3
de la péche professionnelle. Cette péche récréative est plus importante dans la zone sud. D’apres
le modéle Fsais_Tsais _2flott, F/%,, .« représente plus de la moitié de la péche professionnelle

dans la méme zone ala méme saison.

Le modéle Fsais Tsais 2flott montre aussi des tendances saisonniéres : la mortalité par péche
récréative serait plus importante en été qu’en hiver. Ce résultat est conforme a ceux de Rocklin
et al. (2014). Cependant, il est a noter que les données étaient agrégées, et que ces mortalités
sont des moyennes sur toute la période de marquage. Ces résultats ne prennent donc pas en
compte les évolutions temporelles. De plus, le nombre de marques recapturées par la péche
récréative est faible. Ainsi, ces valeurs sont plus indicatives que de vraies estimations de la
mortalité par péche récréative, mais elles montrent bien que la péche récréative est non
négligeable pour ce stock. La variation saisonniére pourrait aussi ére importante a considérer
dans le cas de lamise en place d’un modele spatio-temporel.
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4.3 Recommandations et hypotheses
4.3.1 Remise en cause des hypotheses

La premiere hypothese est que les données de présence sont connues sans incertitude, or, ce
n’est pas le cas. Ces données sont issues d’un mod¢le de géolocalisation (Woaillez et a., 2016),
dont la validation repose sur la ré-estimation de trajectoires simulées et la sensibilité aux
parametres (coefficient de diffusion, erreurs d’observation, connaissance de la position de
recapture ou non) a pu étre évaluée. Ces reconstructions présentent donc des incertitudes. Elles
sont d’autant plus importantes que la qualité des reconstructions des trajectoires individuelles
dépend aussi de lajustesse des champs de référence utilisés et de leur résolution (Nielsen et al .,
2019). Ces aspects n’ont malheureusement pas été évalués, et il manque des données de
présence, par exemple avec de latélémétrie acoustique, pour faire uneréelle validation (Liu et
al., 2017).

L’hypothése suivante, qui est une hypotheése forte, est que les individus marqués sont
représentatifs de I’ensemble de la population. Ici, ni le temps nécessaire pour que les poissons
marqués se mélangent a la population, ni le possible effet du marquage sur le comportement
des individus n’ont été pris en compte. Néanmoins, le marquage ne semble pas trop affecter la
mortalité des bars (De Pontual et al., 2017).

L’hypothése d’une loi multinomiale implique que les migrations et les captures sont
indépendantes. Or, les bars se regroupent lors des périodes de reproduction (Dambrine et a.,
2021), ce qui pourrait nuire a I’indépendance des captures. De plus, on ne sait pas s les
migrations se font par homing ou par apprentissage (Dambrine et a., 2021), on ignore donc a
quel point les migrations sont indépendantes.

En outre, comme les individus se déplacent des leur marquage, le taux de migration « été » est
appliqué sur chaque campagne dés le marquage, puis une nouvelle fois alafin du premier pas
de temps. Cela est discutable, car on appligue deux foisle taux de migration censé représenter
les mouvements durant tout le pas de temps. Une autre solution serait d’utiliser un autre
parameétre et serait |a bienvenue dans de futures analyses.

Enfin, le taux de déclaration des captures est ici considéré a 100%, ce qui est une hypothése
forte. La prise en compte du taux de déclaration des recaptures est important pour estimer
correctement les mortalités (Schwarz et al., 1993; Polacheck et a., 2006), et devra étre
considéré dans des anal yses futures.

4.3.2 Limites du jeu de données disponibles

Trop de paramétres estimés pour trop peu de données, c’est a dire trop peu de recaptures, est
un probléme récurrent dans les modeles de marquage-recapture (Morris et a., 2006). Ici, le
QAIC séectionne les modéles avec e moins de parametres. On voit aussi la grande sensibilité
de I’estimation des mortalités a la discrétisation trimestrielle : aors queles modelestrimestriels
expliquent mieux les mouvements du bar, les mortalités sont sous-estimeées.

Ici e nombre de recaptures est de 286, loin des 4036 recaptures utilisées pour le modéle de
Lecomte et a. (2020), ou encore des 6000 recaptures utilisées par Kleiber et a. (1987).
Cependant, dans cette étude, les positions des individus sont connues grace aux reconstructions
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detrgjectoires. Si dansleur étude, Whitlock et al. (2012) utilisent 270 recaptures afin d’estimer
les mortalités par péche et la mortalité naturelle du thon rouge, I’étude de Bolle et a. (2005)
montre la difficulté d’étudier lesmigrations si e nombre de trgjectoires est trop faible.

Ainsi, certains model es gjustés dans cette étude semblent surparamétrés compte tenu du jeu de
données disponibles.

4.3.3 Recommandations sur les données

Avoir plus de données pourrait permettre d’améliorer la précision des estimations, notamment
pour les modéles | es plus complexes. Néanmoins, dével opper des campagnes de marquage avec
des marques électroniques est couteux et lourd en manutention (De Pontual et al., 2017), et les
campagnes dont il est question ici présentent déja un bon taux de recapture. Une solution
pourrait étre, en plus du marquage avec des marques électroniques, de marquer une partie des
individus avec des marques plus traditionnelles comme des marques spaghettis. Cela
permettrait d’avoir des données de recaptures en plus, mais il faudrait prendre en compte le
risque de sous-estimer les taux de migration sachant que le bar présente une fidélité aux sites
de reproduction en hiver et d’alimentation en été (De Pontual et a., 2019).

L’utilisation de données d’autres natures, comme celles des évaluations du CIEM, est
intéressante et permettrait d’avoir différentes sources de données pour estimer certains
parametres comme les mortalités par péche. Enfin, une autre approche de modélisation,
permettant justement d’incorporer d’autres données ou connaissances, comme un modele en
bayésien, pourrait aussi aider pour cette analyse.

5 Conclusion:

Cette ¢tude montre la possibilité d’étudier des parametres de migration et de mortalité par péche
a I’échelle de la population de bar grace a des données de mouvement individuel reconstruit a
partir de marque électronique et d’un modéle spatialisé¢ décrivant la dynamique de poissons
marqués.

Les résultats indiquent que 10 a 30% des bars du stock nord migreraient vers le Sud en hiver
pour se reproduire, période ou lamortalité par péche est plusimportante dans le Sud. || apparait
donc essentiel de prendre en compte ces mouvements dans les évaluations de stock. Tout
comme les ¢études précédentes, cette ¢étude pointe I'importance de mieux connaitre et
d’incorporer la péche récréative dans les évaluations.

Les résultats considérant une révision de la limite de stocks en adéquation avec la structure
spatiale de la population atlantique révél ée par des études génétiques récentes, posent question
et pointent des problémes probables dans les données.

Enfin, poursuivre les é&udes sur les migrations des bars est nécessaire notamment en Manche,
i.e. alalimite des 2 sous-populations de bar. L’intégration d’autres données telles que des
données de marquage mixte éectronique et conventionnel, des données de télémétrie
acoustique, ou des données des modeles d’évaluation, pourrait permettre d’améliorer la
précision des résultats.
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Annexe | : Script du modele Fsais Tsais Sem 48 :

GLOBALS_SECTION

#include "admodel.h"

#include <fstream>

ofstream clogf("program.log");

#define TRACE(obj) clogf<<"line "<<__ LINE__ <<", file "<<__ FILE__ <<", "<<#obj" =\n "\

<<obj<<endl<<endl;

DATA_SECTION

//Nombre de saisons :

init_int nbsais

//Nombre de sets de campagne

init_int nbcamp

//Nombre de zones

init_int nbzone

//Nombre total de marques relachées par campagne

init_vector nbtag(1,nbcamp)

//Nombre de pas de temps :

init_int ntime

//Nombre de recaptures par campagne zone et pas de temps :
init_3darray n_capt(1,nbcamp,1,nbzone,1,ntime)

//Nombre de poissons marqués présents par camapgne, zone et pas de temps et zone :
init_3darray n_pres(1,nbcamp,1,nbzone,1,ntime)

//Vecteur indice pas de temps a laquelle débute chaque campagne

init_vector tstart(1,nbcamp)



PARAMETER_SECTION
//Taux de transfert dans la zone nord par saison :
init_bounded_vector T1(1,nbsais,0.,1.,1)
//Taux de transfert dans la zone sud par saison :
init_bounded_vector T2(1,nbsais,0.,1.,1)
//Mortalité par péche dans la zone nord par saison
init_bounded_vector log_F1(1,nbsais,-40.,0.,1)
// Mortalité par péche dans la zone sud par saison
init_bounded_vector log_F2(1,nbsais,-40.,0.,1)
//Probabilités de non recapture
vector prob_capt_nr(1,nbcamp)
//Probabilité de présence des non recapturés
vector prob_pres_nr(1,nbcamp)
//Somme des captures
vector somme_capt(1,nbcamp)
//Somme des présences
vector somme_pres(1,nbcamp)
//Somme probabilité de recapture
vector somme_prob_capt(1,nbcamp)
//Somme probabilité de présence
vector somme_prob_pres(1,nbcamp)
// Total des recaptures
vector tot_capt(1,nbcamp)
// Probabilité de recapture par campagne, zone et pas de temps
3darray prob_capt(1,nbcamp,1,nbzone,1,ntime)
//Probabilité de presence par camapgne et pas de temps
3darray prob_pres(1,nbcamp,1,nbzone,1,ntime)
// Mortalité zone nord
vector F1(1,nbsais)
// Mortalité zone sud

vector F2(1,nbsais)



objective_function_value func

PRELIMINARY_CALCS_SECTION // initialisation des parameétres

T1(1)=0.5;//zone nord été
T1(2)=0.5;//zone nord hiver
T2(1)=0.5;//zone sud été
T2(2)=0.5;//zone sud hiver
log_F1(1)=log(0.2); //zone nord été
log_F2(1)=log(0.2); //zone nord hiver
log_F1(2)=log(0.2); //zone sud été
log_F2(2)=log(0.2); //zone sud hiver

for(int t=1;t<=ntime;t++)

{
for(int z=1;z<=nbzone;z++)
{
for(int c=1;c<=nbcamp;c++)
{
tot_capt(c)+=n_capt(c,z,t);
}
}
}

RUNTIME_SECTION

maximum_function_evaluations 3000,4000,10000

PROCEDURE_SECTION
get_probability_of recovery();

evaluate_the_objective_function();

FUNCTION get_probability_of recovery

int c,t,z,s;



dvariable ex1,ex2,templ,temp2,M,surv_templ,surv_temp2;
dvar_vector survl(1,nbcamp), surv2(1,nbcamp);

M=0.12;//donnée ICES

for(s=1;s<=nbsais;s++)
{
F1(s)=exp(log_F1(s)); //initialisation mortalité zone nord

F2(s)=exp(log_F2(s)); //initialisation mortalité zone sud

for(c=1;c<=nbcamp;c++)//initialisation somme probabilité

{
somme_prob_capt(c)=0;
somme_prob_pres(c)=0;
}
for(c=1;c<=6;c++)//campagnes nord
{
survl(c)=1-T1(1); // survivants en zone nord campagne nord
surv2(c)=T1(1); // survivants en zone sud campagne nord
}
for(c=7;c<=nbcamp;c++)//campagne sud
{
survl(c)=T2(1); // survivants en zone nord campagne sud
surv2(c)=1-T2(1); // survivants en zone sud campagne sud
}

for(c=1;c<=nbcamp;c++)

{

for (t=tstart(c);t<=ntime;t++) // boucle sur les pas de temps

{
if (t%2==0)



{//hiver

exl=exp(-F1(2)-M); // taux de survie en zone 1

ex2=exp(-F2(2)-M); // taux de survie en zone 2

templ =F1(2)*(1-ex1)/(F1(2)+M);/// taux de captures en zone 1

temp2 =F2(2)*(1-ex2)/(F2(2)+M);/// taux de captures en zone 2

}
else
{//été
exl=exp(-F1(1)-M); // taux de survie en zone nord
ex2=exp(-F2(1)-M); // taux de survie en zone sud
temp1l =F1(1)*(1-ex1)/(F1(1)+M);/// taux de captures en zone nord
temp2 =F2(1)*(1-ex2)/(F2(1)+M);/// taux de captures en zone sud
}
prob_capt(c,1,t) = survl(c)*templ;//probabilité de capture en zone nord
temps t
prob_capt(c,2,t) = surv2(c)*temp2;//probabilité de capture en zone sud
temps t
prob_pres(c,1,t) = survl(c)/(survl(c)+surv2(c));//survie en zone nord
prob_pres(c,2,t) = surv2(c)/(survl(c)+surv2(c));//survie en zone sud
if (t%2==0)
{//hiver
surv_templ=survl(c)*ex1*(1-T1(2))+surv2(c)*ex2*T2(2);
//Survivant dans la zone nord de la campagne ¢
surv_temp2=survl(c)*ex1*T1(2)+surv2(c)*ex2*(1-T2(2));
//Survivant dans la zone sud de la campagne ¢
}
else
{//été

surv_templ=survl(c)*ex1*(1-T1(1))+surv2(c)*ex2*T2(1);

//Survivant dans la zone nord de la campagne c



surv_temp2=survl(c)*ex1*T1(1)+surv2(c)*ex2*(1-T2(1));

//Survivant dans la zone sud de la campagne c

survl(c)=surv_tempi;
surv2(c)=surv_temp2;
somme_prob_capt(c) += prob_capt(c,1,t)+prob_capt(c,2,t);
somme_prob_pres(c) += prob_pres(c,1,t)+prob_pres(c,2,t);
}// boucle sur les pas de temps
prob_capt_nr(c) = 1-somme_prob_capt(c);
prob_pres_nr(c) = 1-somme_prob_pres(c);

}//boucle campagne

FUNCTION evaluate_the_objective_function //Vraisemblance
intc,z,t;
// Pour les captures

for(c=1;c<=nbcamp;c++)

{
for(z=1;z<=nbzone;z++)
{
for(t=tstart(c);t<=ntime;t++)
{
if(prob_capt(c,z,t) > 0.0)
func -= n_capt(c,z,t)*log(prob_capt(c,z,t));
}
}
if(prob_capt_nr(c) > 0.0)
func-=(nbtag(c)-tot_capt(c))*log(prob_capt_nr(c));
}

//Pour la présence

for(c=1;c<=nbcamp;c++)



for(z=1;z<=nbzone;z++)

{
for(t=tstart(c);t<=ntime;t++)
{
if(prob_pres(c,z,t) > 0.0)
func -= n_pres(c,z,t)*log(prob_pres(c,z,t));
}
}

REPORT_SECTION
for(int c=1;c<=nbcamp;c++)
{
for(int z=1;z<=nbzone;z++)
{
report << "#proba_de_captures" << c <<z << end|;
for(int t=1;t<=ntime;t++)
{
report << prob_capt(c,z,t) << " ";

}

report << end|;
}
}

for(int c=1;c<=nbcamp;c++)
{

for(int z=1;z<=nbzone;z++)

{

report << "#proba_de_presence" << c << z << endl;
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for(int t=1;t<=ntime;t++)
{
report << prob_pres(c,z,t) << " ";
}
report << end|;
}

}
TOP_OF_MAIN_SECTION

gradient_structure::set. MAX_NVAR_OFFSET(1000);
gradient_structure::set. GRADSTACK_BUFFER_SIZE(100000);

gradient_structure::set CMPDIF_BUFFER_SIZE(1000000);
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Annexe Il : Répartition journaliere des individus marqués

pour chaque site
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Fig. 2 : Répartition journaliére des individus marqués a Capbreton



Zone_Nord

=
. Zone_Sud

o

Nombm dindiadss

NN sx wm o wIe Ok M e ma ww wet M2 i sl wmp ot W S ey Me o ne AW e )

pur

Fig. 3 : Répartition journaiére des individus marqués a Dunkerque
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Fig. 4 : Répartition journaliére des individus marqués a Ouessant
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Fig. 6 : Répartition journaliére des individus marqués a Ouessant
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Fig. 7 : Répartition journali¢re des individus marqués a Ile d’Oléron
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Fig. 8 : Répartition journaliére des individus marqués aLa Turballe
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Fig. 9 : Répartition journaliére des individus marqués a Noirmoutier
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Fig. 10 : Répartition journaliére des individus marqués a Port en Bessin
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Fig. 12 : Répartition journaliere des individus marqués a Saint Malo
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Fig. 13 : Répartition journaliére des individus marqués a Saint Quay
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