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Abstract

Coupling of biology to physics in recruitment studies is generally performed in two ways : (i)

regression analysis of a meteorological index with an abondance index of �sh, (ii) an individual

based approach where partial di�erential equations are used to model food availability, growth

and mortality of larvae along tracks of particles in a hydrodynamical model. Here we analyze the

interest of an intermediate approach to the coupling. It is based on the statistical characteristics

of the spatio-temporal process of larval environmental events along tracks of water masses in

a hydrodynamical model. The water layer 0-30m is considered to be the habitat of the larvae.

This layer is tracked by estimating average ow. The trajectories of the layer are tracked as

if particles were released simultaneously on a grid in the hydrodynamic model on an important

spawning ground of anchovy in Biscay (in front of the Gironde estuary). This sampling of space

is repeated at regular intervals during the spawning season. Along a trajectory, layer averaged

physical parameters such as temperature, vertical turbulence, advection, strati�cation are esti-

mated with the physical model. This enables to construct a spatio-temporal series of categorical

states (say, good or bad) for the larval environment that is experienced in space-time. Markov

models are then �tted to the series of states along the trajectories. The interest in the modelling

is in the estimation of statistics related to the time duration in the di�erent states. The analysis

is performed on a major spawning ground of anchovy in the bay of Biscay for two years where

high and low recruitment occurred.
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1 Introduction

La pr�ediction du recrutement pose le probl�eme de l'integration horizontal sur de vastes zones

et dans le temps sur plusieurs mois, de processus ayant lieu localement �a petite �echelle et concer-

nant l'hydrodynamisme vertical ou la trophodynamique. Deux m�ethodologies sont appropri�ees

pour e�ectuer l'integration spatio-temporelle. L'une est la classique corr�elation globale entre des

param�etres environnementaux tr�es int�egr�es spatio-temporellement et les s�eries d'abondance de

poissons. L'int�erêt de cette approche est de hi�erarchiser les param�etres vraiment inuents, son

inconvenient est qu'elle ne permet pas une compr�ehension des m�ecanismes en cause. L'autre

m�ethodologie est le couplage local biologie-physique le long de trajectoires de particules la-

ch�ees dans un mod�ele hydrodynamique. Cette derni�ere approche a les avantages suivants : les

trajectoires sont d�etermin�ees en fonction des conditions climatiques donc �eventuellement de si-

tuations globales, elles r�ealisent l'interaction spatio-temporelle que nous recherchons et, le long

des trajectoires, les �ev�enements biologiques sont actualis�es en fonction des conditions locales.

Actuellement, le couplage biologie-physique est r�ealis�e en utilisant des modeles d�eterministes,

mod�elisant le comportement des larves (croissance, mortalite, alimentation, migration verti-

cale,...). Ceci suppose une connaissance tr�es pr�ecise des m�ecanismes et de leur variabilit�e. Nous

proposons une approche interm�ediaire entre l'approche globale et l'approche locale d�eterministe :

faire le couplage biologie- physique �a l'aide d'une mod�elisation probabiliste. Le long de trajec-

toires de masses d'eau simul�ees dans le mod�ele physique, on caract�erise les �ev�enements verticaux

(strati�cation, turbulence, upwelling) �a l'aide d'indices permettant de d�e�nir des �etats (bons,

mauvais, ...). La succession des �ev�enements verticaux le long des trajectoires est alors analys�ee

comme un processus temporel. On a cherch�e �a le mod�eliser par un processus markovien. L'�etude

est entreprise en fonction de l'anchois dans le golfe de Gascogne et a son recrutement. Deux

ann�ees ont �et�e choisies, 1990 et 1997 correspondant a un faible et fort recrutement. Le mod�ele

hydrodynamique de l'IFREMER est utilis�e.
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2 Ecological questions

3 Hydrodynamic model and trajectories

� utilisation du mod�ele : lachers de particules dans le mod�ele au niveau de la zone de ponte

principale, tous les xx jours et un suivi de ces particules pendant 1 mois (duree de la vie

larvaire). On a une information toutes les heures environs sur la position, la temp�erature, la

profondeur, la salinit�e, la turbulence, la vitesse verticale instantann�ee �a la profondeur de 30

m�etres, une �energie potentielle. Les particules representent en fait la tranche d'eau 0-30m

correspondant a la couche homog�ene au dessus de la thermocline et d�ecrite comme etant

l'habitat des larves. Les valeurs physiques sont calcul�ees en moyenne dans cette tranche.

La trajectoire est obtenue en estimant le courant horizontal moyen pour la tranche.

� d�e�nition d'un BON et MAUVAIS �etat climatologique et hydrologique pour la larve on

s'interesse aux parametres de stabilite verticale de la colonne d'eau car ils sont le plus

forcant sur le devloppement planctonique. on a utilise les parametres vitesse verticale et

turbulence. Pour chaque trajectoire, �a chaque pas de temps, on transforme l'information

de la trajectoire en un 0 (pour BON �etat) ou en un 1 (pour MAUVAIS �etat) en utilisant

des seuils. On aboutit ainsi �a une trajectoire caract�eris�ee par une succession de 0 ou de 1.

La longueur de la trajectoire �equivaut au nombre d'observations retenues sur une p�eriode

de 1 mois, soit 756 observations.

4 Markov Model

4.1 De�nition of the model

On cherche �a mod�eliser statistiquement l'ensemble des trajectoires correspondant au suivi

pendant un mois de la tranche d'eau moyenne (pour une hauteur d'eau de 30 m�etres) depuis une

position dans la zone principale de ponte de l'anchois du Golfe de Gascogne. Ces trajectoires

sont caract�eris�ees par une succession de 0 et 1. On note Ti pour i = 1; : : : ; n, les n trajectoires de

longueur N = 756. Dans une premi�ere approche, on souhait�e �etudier si un processus markovien

de premier ordre permettrait de caract�eriser cette succession de 0 et de 1. C'est �a dire si le fait
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de connaitre l'�etat du processus �a l'instant t permettrait de d�e�nir dans un cadre probabiliste

l'�etat du processus �a l'instant t + 1. Soit (Yt)t=1;:::;N ce processus. Dire que Yt est un processus

markovien d'ordre 1, revient �a �ecrire que pour tout instant t:

P (Yt = yt j Yt�1 = yt�1; : : : ; Y0 = y0) = P (Yt = yt j Yt�1 = yt�1):

Ici (Yt) est un processus �a deux �etats (0 et 1). Notons
8><
>:

�1(t) = P (Yt = 1 j Yt�1 = 1)

�0(t) = P (Yt = 1 j Yt�1 = 0)

Par cons�equent, pour caract�eriser le processus (Yt) il su�t d'estimer ces deux probabilit�es de

transition pour chaque instant t. A partir des trajectoires Ti, on peut construire �a chaque pas

de temps t > 1, une table des occurences de transition de la fa�con suivante :

t � 1 n t 0 1 E�ectifs

0 N00(t) N01(t) N0(t� 1)

1 N10(t) N11(t) N1(t� 1)

E�ectifs N0(t) N1(t) n

o�u Nij(t) et Ni(t) d�esignent respectivement le nombre de trajectoires tel que �a l'instant t� 1

la trajectoire �etait dans l'�etat i et �a l'instant t dans l'�etat j, et le nombre de trajectoires qui

�a l'instant t �etait dans l'�etat i. Les probabilit�es observ�ees sur notre �echantillon (T1; : : : ; Tn) de

trajectoires sont 8><
>:

�obs
1 (t) = N11(t)

N1(t�1)

�obs
0 (t) = N01(t)

N0(t�1)

La vraisemblance associ�ee �a cet �echantillon (al�eatoire), sous l'hypoth�ese d'une distribution mar-

kovienne d'ordre 1 est :

P (T1(t) = y1(t); : : : ; Tn(t) = yn(t) j T1(t � 1) = y1(t � 1); : : : ; Tn(t � 1) = yn(t � 1)) =

(�0(t))N01(t)(1� �0(t))(N0(t�1)�N01(t))(�1(t))N11(t)(1� �1(t))N1(t�1)�N11(t):

Il s'agit de la combinaison de 2 binomiales ind�ependantes : B((N0(t� 1); �0(t)) et B((N1(t�

1); �1(t)): Sous l'hypoth�ese d'une distribution markovienne d'ordre 1 et sous l'hypoth�ese que
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l'�echantillon (T1; : : : ; Tn) est la r�ealisation de variables al�eatoires ind�ependantes identiquement

distribu�ees, une estimation exhaustive compl�ete de la moyenne respective de ces deux lois r�esulte

de l'ajustement d'un mod�ele lin�eaire g�en�eralis�e canonique pour une distribution binomiale sur

les observations et variables explicatives suivantes :

Observations Etat �a t � 1 Instant t

N11(2)
N1(1)

1 2

N01(2)
N0(1)

0 2

N11(3)
N1(2)

1 3

N01(3)
N0(2)

0 3
...

...
...

(La fonction de lien canonique est la fonction logit.)

Finalement n'ayant pas d'a priori sur l'ordre du processus, nous avons dans un premier temps

tent�e d'ajuster un mod�ele markovien d'ordre 2, c'est �a dire que avec l'hypoth�ese que le processus

(Yt) v�eri�ait pour tout instant t la propri�et�e suivante:

P (Yt = yt j Yt�1 = yt�1; : : : ; Y0 = y0) = P (Yt = yt j Yt�1 = yt�1; Yt�2 = yt�2):

Dans ce cadre il s'agit d'estimer 4 probabilit�es de transition :

8>>>>>>><
>>>>>>>:

�11(t) = P (Yt = 1 j Yt�1 = 1; Yt�2 = 1)

�10(t) = P (Yt = 1 j Yt�1 = 0; Yt�2 = 1)

�01(t) = P (Yt = 1 j Yt�1 = 1; Yt�2 = 0)

�00(t) = P (Yt = 1 j Yt�1 = 0; Yt�2 = 0)

et la fonction de vraisemblance est une combinaison de 4 binomiales ind�ependantes : B((N00(t�

1); �00(t)), B((N10(t� 1); �10(t)), B((N01(t� 1); �01(t)) et B((N00(t� 1); �00(t)): Et de la même

mani�ere une estimation des 4 probabilit�es de transition r�esulte de l'ajustement d'un mod�ele

lin�eaire g�en�eralis�e canonique pour une distribution binomiale sur les observations et variables

explicatives suivantes :
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Observations �etat �a t � 1 �etat �a t� 2 instant t

N111(3)
N11(2)

1 1 3

N011(3)
N01(2)

1 0 3

N101(3)
N10(2)

0 1 3

N001(3)
N00(2)

0 0 3
...

...
...

...

4.2 Fitting the model for year 1990

Voici le r�esultat de l'ajustement du mod�ele markovien d'ordre 2 non homog�ene (avec S+

UNIX 5.1), glm( Obs � �etat �a (t� 1) + �etat �a (t� 2) + temps, famille = binomiale)

Coe�cients: (Intercept) = -2.133888, �etat �a (t� 1) = 3.476295, �etat �a (t� 2) = 0.5481796

et temps = 1.812342e-05

Degr�es de libert�e: 3068 Totaux; 3064 R�esiduels; D�eviance R�esiduelle: 1073.881

Table d'analyse de D�eviance :

Dl D�eviance R�esid. Dl D�ev. R�esid. Pr(Chi)

NULL 3067 2728.433

�etat �a (t�1) 1 1625.326 3066 1103.107 0.0000000

�etat �a (t�2) 1 29.219 3065 1073.887 0.0000001

temps t 1 0.006 3064 1073.881 0.9365053

Le tableau d'analyse de la d�eviance montre que la variable explicative donnant l'�etat du

processus �a l'instant t�1 entrâ�ne une forte chute de d�eviance. L'ajout de la variable explicative

donnant l'�etat du processus �a l'instant t � 2 provoque une faible chute de d�eviance (29.219)

et le test du �2, permettant de tester la di��erence entre les mod�eles emboit�es, fait apparâ�tre

un d�ebut de non signi�cativit�e (Pr(Chi) = 0:0000001). La derni�ere ligne du tableau traitant
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l'ajout de la variable temps comme variable explicative, permet de conclure que le temps n'ap-

porte pas d'explication (Pr(Chi) = 0:9365053) au mod�ele pr�ec�edent. Le mod�ele parmi ces 3

mod�eles s'ajustant le mieux (sur un crit�ere d'explication de la d�eviance et de parcimonie) est

le mod�ele markovien d'ordre 1 homog�ene. Notons que si l'on supprime la variable temps, il y

a su�samment d'observations pour tester une interaction entre la variable explicative �etat du

processus �a l'instant t � 1 et la variable explicative �etat du processus �a l'instant t � 2. N�ean-

moins en observant la derni�ere ligne du tableau d'analyse de la d�eviance du mod�ele homog�ene

semi-markovien, glm(Obs � �etat �a (t� 1) * �etat �a (t� 2), famille = binomiale), il apparâ�t que

cette interaction n'apporte pas d'explication �a la variabilit�e des observations.

Dl D�eviance Resid. Dl Dev. R�esid. Pr(Chi)

NULL 3067 2728.433

�etat �a (t� 1) 1 1625.326 3066 1103.107 0.000000e+0

�etat �a (t� 2) 1 29.219 3065 1073.887 65.0e-7

interaction (t�1)=(t�2) 1 10.487 3064 1063.400 12.023e-4

Consid�erons �a pr�esent l'ajustement du mod�ele markovien homog�ene (avec S+ UNIX 5.1).

glm( Obs � �etat �a (t� 1), famille = binomiale)

Degr�es de libert�e: 3068 Total; 3066 R�esidus D�eviance R�esiduelle: 1103.107

Coe�cients: (Intercept) =�̂= -1.825791 �etat �a (t� 1) = �̂= 3.424367
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L'ajustement du mod�ele lin�eaire g�en�eralis�e est le suivant :

8><
>:

logit(�̂0(t)) = �̂

logit(�̂1(t)) = �̂+ �̂

Or on sait que �̂ � logit(�̂0(t)) � N (0; var(�̂)). et �̂ � logit(�̂1(t)) � N (0; var(�̂) + 2 �

cov(�̂; �̂)) + var(�̂). La fonction de lien �etant une fonction continue strictement croissante, on

peut directement d�eduire d'un intervalle de con�ance pour logit(�0(t)) (resp. logit(�1(t))), un

intervalle de con�ance pour �0(t) (resp. �1(t)). Soit,

8><
>:

�1(t) 2 [0:1375; 0:14]

�0(t) 2 [0:7824; 0:8719]

8



4.3 Fitting the model for year 1997

De la même mani�ere que pour l'ann�ee 1990, on a r�ealis�e l'ajustement des di��erents mod�eles

(avec S+ UNIX 5.1) a�n de tester l'homog�en�eit�e et l'ordre du precessus markovien. Comme

pour l'ann�ee 1990, il s'est av�er�e sur des crit�eres de chute de d�eviance et de parcimonie que le

mod�ele homog�ene de premier ordre permettait d'expliquer une grosse part de la variabilit�e des

observations (chute de d�eviance de 60%).

Mod�ele semi-markovien non homog�ene

glm( Obs � �etat �a (t� 1) + �etat �a t (t� 2) + temps, famille = binomiale)

Coe�cients: (Intercept) = -2.449284 �etat �a (t� 1) = 3.841889 �etat �a (t� 2) = 0.8769356

temps = -5.688191e-05

Degr�es de libert�e: 3068 Totaux; 3064 R�esiduels D�eviance r�esiduelle: 1073.881

Table d'analyse de d�eviance

Dl D�eviance Dl R�esid. D�ev. R�esid. Pr(Chi)

NULL 3067 2910.824

�etat �a (t�1) 1 1813.367 3066 1097.457 0.000000e+00

�etat �a (t�2) 1 65.177 3065 1032.280 0.000000e+00

temps t 1 0.056 3064 1032.224 0.8129788

Mod�ele markovien homog�ene

glm(Obs � �etat �a (t� 1), famille = binomiale)

Coe�cients: (Intercept)= �̂=-1.96103 �etat �a (t � 1)= �̂= 3.703276

Degr�es de libert�e : 3068 Totaux; 3066 R�esiduels; D�eviance R�esiduelle : 1097.457

9
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Quantiles of Standard Normal

P
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1
2

Intervalle de con�ance �a 95 % De la même fa�con qu'en 1990, connaissant la distribution

de �̂� logit(�̂0(t)) (resp. �̂� logit(�̂1(t))) on d�eduit un intervalle de con�ance pour �0(t) (resp.

�1(t)). Soit,

8><
>:

�1(t) 2 [0:1223; 0:1246]

�0(t) 2 [0:803; 0:8879]

5 Clustering

Les mod�eles qui ont �et�e ajust�es pour les ann�ees 1990 et 1997 prennent en compte toutes les

trajectoires. On s'est pos�e la question de savoir si un regroupement de ces trajectoires selon un

crit�ere de proximit�e dans la structure spatiale (forme orient�ee de la trajectoire et zone parcourue)

ne permettrait pas d'am�eliorer la qualit�e des mod�eles. Il faut pour cela d�e�nir une distance

10



formalisant cette notion de structure spatiale. Nous avons envisag�e deux distances. Soient T1 et

T2 deux trajectoires, telle que Ti(t) d�esigne la position en longitude et latitude de la trajectoire

Ti �a l'instant t.

Spatial orientation

d1(T1; T2) =
X
t

j j
����������!
T1(t � 1)T1(t)�

����������!
T2(t� 1)T2(t)j j

2

Cette distance permet de regrouper des trajectoires qui auront la même orientation dans

l'espace au cours du temps.

Shift of zone

d1(T1; T2) =
X
t

j j
������!
T1(t)T2(t)j j

2

Cette distance permet de regrouper des trajectoires qui circuleront au cours du temps dans

la même zone. La distance mesure un ecart spatial.

Aucune de ces distances, prise une �a une, n'a permis de faire des regroupements qui am�eliorait

le mod�ele. Il faudrait sûrement envisager de faire un regroupement multicrit�eres ou am�eliorer

les distances.

6 Comparing 90 with 97

L'ann�ee 1990 est une ann�ee de tr�es faible recrutement (2000 millions d'individus d'âge 1

estim�es au premier janvier de l'ann�ee 1991) alors que 1997 apparâ�t comme une ann�ee avec un

recrutement spectaculaire (9000millions d'individus d'âge 1 estim�es au premier janvier de l'ann�ee

1998). Dans un premier temps nous allons �etudier les di��erences observ�ees sur les trajectoires des

colonnes d'eau moyenne en 1990 et en 1997. D'un point de vue global, voici une repr�esentation

de l'ensemble des trajectoires, non �echou�ees et non sorties du mod�ele, �etudi�ees par ann�ee.

Pour 1990 Il y a eu 29 �echouage sur les côtes est et 40 sorties vers l'ouest. C'est une ann�ee

qui a �et�e caract�eris�ee par de faible vitesse verticale (t�emoin de l'absence d'un ((ph�enom�ene

d'upwelling)) ou d'un ((ph�enom�ene de downwelling))), par une tr�es faible couverture de
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la zone de panache de la Gironde et en�n par une cassure sensible dans la croissance

strati�cation globale (d�e�cit d'�energie potentielle moyen sur toute la zone) en �n de saison.
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En utilisant la premi�ere distance (d�e�nie au paragraphe pr�ec�edent), voici la classi�cation
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Il apparait tr�es clairement une grande h�et�erog�en�eit�e dans les fromes de trajectoires. Pour

une distance �egale �a 200, le nombre de groupe est �egal �a 27 et pour une distance �egale �a

600, le nombre de groupe est �egal �a 3.

Pour 1997 Il y a eu 22 �echouage sur les côtes est et 19 sorties vers l'ouest. Cette ann�ee a

�et�e caract�eris�ee par de fortes vitesses verticales (t�emoin d'un ((ph�enom�ene d'upwelling)) ou

d'un ((ph�enom�ene de downwelling))), par une faible couverture de la zone de panache de

la Gironde et en�n par une croissance r�eguli�ere sans accident de la strati�cation globale
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(d�e�cit d'�energie potentielle moyen sur toute la zone) en �n de saison.
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Il apparait tr�es clairement une tr�es grande h�et�erog�en�eit�e dans les formes de trajectoires.

Pour une distance �egale �a 200, le nombre de groupe est �egal �a 42 et pour une distance

�egale �a 600, le nombre de groupe est �egal �a 3.

Dans un second temps, nous int�eressons aux resultas issus des mod�eles pr�ecedemment ajust�es.

L'objectif de cette mod�elisation est de parvenir �a la construction un indice de favorabilit�e du

milieu �a un bon recrutement. Etant donn�e que l'on travaille avec un mod�ele markovien homog�ene,

un �evenement dont la probabilit�e est directement estimable est la probabilit�e asymptotique de

se trouver dans un �etat du processus. Notons P la matrice des probabilit�e de transition d'un

processus markovien homog�ene �a deux �etats f0; 1g:

P =

0
B@ 1� p p

1� p
0

p
0

1
CA

o�u p d�esigne la probabilit�e de passer de l'�etat 0 �a l'�etat 1 et p
0

la probabilit�e de passer de l'�etat

1 �a l'�etat 1. Si l'on note v = (P (Y = 0); P (Y = 1)) le vecteur de la distribution �a l'�equilibre du
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processus v�eri�ant le syst�eme, 8><
>:

vP = v

v1T = 1

on peut directement en d�eduire que

�
v1 = P (Y = 1) = 1�p

0

p+1�p0 v0 = 1� v1

Par cons�equent, �a partir des estimations de p, �̂0 et p
0

, �̂1, on obtient que l'estimation de la

probabilit�e de se trouver dans un �etat MAUVAIS (�a savoir v1) pour 1990 vaut 0.552 et pour 1997

vaut 0.549. Si l'on utilise les intervalles de con�ance �a 95% de �0 et �1, on peut en d�eduire un

((intervalle de con�ance)) de v1. Soit pour 1990, v1 2 [0:358; 0:819] et pour 1997 v1 2 [0:348; 0:84]:

7 Conclusions

� Le processus (Yt) est markovien. N�eanmoins la qualit�e du mod�ele (chute de 60% de la d�e-

viance) ne permet pas d'obtenir des intervalles de con�ance tr�es �etroits. Deplus il semble y

avoir une l�eg�ere structure de d�ecroissance dans la d�eviance en fonction des valeurs ajust�ees.

� Les r�esultats obtenus avec ces mod�eles ne prennent en compte que des trajectoires issues

de la zone de ponte �a l'ouest de la Gironde. On peut supposer que ce n'est pas cette zone

de ponte qui serait la cause de la variabilit�e du recrutement entre les ann�ees 1990 et 1997.

� A noter que les variables consid�er�ees le long des trajectoires sont des valeurs moyennes sur

toute la hauteur des 30 m�etres (sauf la vitesse verticale).

8 Perspectives

� Am�eliorer la qualit�e du mod�ele qui ne permet de di��erencier les deux ann�ees antinomiques.

Pour cela on envisage de travailler sur le choix du pas de temps d'�etude (d'1 heure dans

le jeu de donn�ees �etudi�e). Jusqu'�a pr�esent le choix des �etats BON et MAUVAIS �etait

tr�es impr�ecis. En e�et il n'y a pas eu d'�etude pouss�ee concernant le choix des seuils et

la sensibilit�e �a ces seuils. Il faut donc dans l'imm�ediat se concentrer sur la d�e�nition des

�etats, voire d�e�nir des �etats interm�edaires pour a�ner le processus.
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� Ajouter des lachers de trajectoires depuis les autres sites de ponte a�n de tester la senisbilit�e

�a la principale zone de ponte.

� Coupler cette mod�elisation probabiliste des trajectoires physiques avec un mod�ele biolo-

gique d�ecrivant la capacit�e de survie des larves de la colonne d'eau. Ce couplage pourrait

être par exemple une marche al�eatoire gagnant de la r�esistance par la pr�esence dans un

BON �etat et perdant de la r�esistance de par une pr�esence prolong�ee dans un MAUVAIS

�etat. Cette marche al�eatoire pourrait par ailleurs être rythm�ee par des �ev�enements ca-

tastrophes conditionn�es �a la pr�esence dans un type d'�etat �a un moment crucial de la vie

larvaire. Une validation de ce genre de couplage pourrait être r�ealis�ee par la confrontation

des r�esultats th�eoriques avec des donn�ees recueillies dans les otholites de larves issus des

campagnes

� En consid�erant les trajectoires qui arrivent aux stations de pêche, d�evelopper une mod�eli-

sation stochastique entre les �ev�enments physiques le long des trajectoires et la croissance

telle qu'elle est observ�ee dans l'otolithe des larves ou des juv�eniles.
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