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RÉSUMÉ ABSTRACT

Infl uence des variations des facteurs environnementaux sur la 
croissance de poissons de l’atlantique

Les paramètres de croissance de poissons pélagiques et démer-
saux ont été étudiés durant la période de 1990 à 2015 dans le 
but d’examiner l’impact de facteurs biotiques comme la densité-
dépendance, le recrutement, la mortalité totale et de facteurs 
abiotiques tels que l’intensité d’upwelling, la température et la 
concentration en chlorophylle a. Les paramètres d’histoire de vie 
des espèces peuvent varier selon les espèces, d’une région à 
l’autre, et dans le temps au sein d’une même région en raison 
de leur plasticité et de la pression de la pêche. Une comparai-
son inter-espèces et inter-régions a été réalisée. Le modèle non 
linéaire à effets mixtes a été utilisé pour différentes populations 
de l’Océan Atlantique afi n d’établir les paramètres de croissance 
aux niveaux individuel et de la population. Les variations des pa-
ramètres de croissance d’une sélection d’espèces ont été mises 
en corrélation avec des facteurs biotiques et abiotiques. Les 
espèces (Sardinella aurita, sardinelle ronde, Atherinella brasi-
liensis, tinicalo, Merlangius merlangus, merlan, Melanogrammus 
aeglefi nus, églefi n et Solea solea, sole) montrent des réponses 
différentes aux facteurs biotiques et abiotiques. Au niveau spa-
tial pour le merlan et l’églefi n, la croissance est affectée par la 
latitude et la température, tandis qu’au niveau temporel la crois-
sance du merlan est affectée par la température et la densité. Il 
y avait un intérêt pour savoir si les variables morphométriques et 
le diamètre de l’otolithe de tinicalo étaient de bons indicateurs 
de la croissance : c’est la longueur standard qui a présenté le 
meilleur ajustement. La variation de la croissance individuelle du 
merlan a ensuite été étudiée. Des différences ont été observées 
entre individus, sexes et régions. 

Infl uence of the variation of environmental factors on growth of 
the fi sh in the Atlantic Ocean

The impact of biotic factors such as density-dependent processes, 
recruitment, total mortality, and abiotic factors such as upwelling 
intensity, temperature and chlorophyll a concentration on the 
variation of growth parameters of pelagic and demersal fi sh 
were studied during the periods 1990 - 2008 (pelagic) and 1971 
- 2015 (demersal). Life history parameters vary according to the 
species and from one region to another and over time within 
a given area because of their plasticity and the high fi shing 
pressure. Interspecies and inter-regional comparison were carried 
out. Non-linear mixed effects models were used on different fi sh 
species of the Atlantic Ocean in order to estimate the growth 
parameters at the individual and population levels. Variations 
in growth parameters of selected species were correlated with 
biotic and abiotic factors. Selected species (Sardinella aurita, 
round sardinella, Xenomelaniris brasiliensis, tinicalo, Merlangus 
merlangus, whiting, Melanogrammus aeglefi nus, haddock and 
Solea solea, sole) showed different responses to biotic and abiotic 
factors. Regardind the spatial component for whiting and haddock, 
the variation of growth parameters was affected by latitude and 
temperature. Concerning the temporal component, whiting was 
affected by temperature and density-dependent processes. There 
was also an interest to know if the morphometric variables and the 
diameter of the otolith of Atherinella brasilensis were good growth 
indicators. Among the morphometric parameters examined, the 
standard length-Age relationship showed the best fi t (r2 = 0.90), 
followed by the otolith diameter (r2 = 0.85). Finally, the variation 
in individual growth whiting in terms of region and sex was also 
studied. Differences were found between sexes and regions.      

AGROCAMPUS OUEST • Institut supérieur des sciences agronomiques, 
agroalimentaires, horticoles et du paysage
65 rue de Saint-Brieuc – CS84215 – F-35042 Rennes Cedex
Tél. : 02 23 48 50 00
www.agrocampus-ouest.fr 

Mots-clefs : Croissance ; gadidés ; clupéidés ; Atlantique ; Otolithe ; 
Modèle de von Bertalanffy ; Modèles à effets mixtes.

Keywords: Growth; gadides; clupeids; Atlantic; Otolith; von Berta-
lanffy growth model; Mixed effects models.
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Résumé  
 

Les paramètres de croissance de poissons pélagiques et démersaux ont été étudiés durant la 

période de 1990 à 2015 dans le but d’examiner l’impact de facteurs biotiques comme la 

densité-dépendance, le recrutement, la mortalité totale et de facteurs abiotiques tels que 

l’intensité d’upwelling, la température et la concentration en chlorophylle a. Les paramètres 

d’histoire de vie des espèces peuvent varier selon les espèces, d’une région à l’autre, et dans 

le temps au sein d’une même région en raison de leur plasticité et de la pression de la pêche. 

Une comparaison inter-espèces et inter-régions a été réalisée. Le modèle non linéaire à effets 

mixtes a été utilisé pour différentes populations de l’Océan Atlantique afin d’établir les 

paramètres de croissance aux niveaux individuel et de la population. Les variations des 

paramètres de croissance d’une sélection d’espèces ont été mises en corrélation avec des 

facteurs biotiques et abiotiques. Les espèces (Sardinella aurita, sardinelle ronde, Atherinella 

brasiliensis, tinicalo, Merlangius merlangus, merlan, Melanogrammus aeglefinus, églefin et 

Solea solea, sole) montrent des réponses différentes aux facteurs biotiques et abiotiques. Au 

niveau spatial pour le merlan et l’églefin, la croissance est affectée par la latitude et la 

température, tandis qu’au niveau temporel la croissance du merlan est affectée par la 

température et la densité. Il y avait un intérêt pour savoir si les variables morphométriques et 

le diamètre de l’otolithe de tinicalo étaient de bons indicateurs de la croissance : c’est la 

longueur standard qui a présenté le meilleur ajustement. La variation de la croissance 

individuelle du merlan a ensuite été étudiée. Des différences ont été observées entre individus, 

sexes et régions.  

 

Mots-clés : Croissance; gadidés; clupéidés; Atlantique; Otolithe; Modèle de von Bertalanffy; 

Modèles à effets mixtes. 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



 
 

ii

Abstract 
 

The impact of biotic factors such as density-dependent processes, recruitment, total mortality, 

and abiotic factors such as upwelling intensity, temperature and chlorophyll a concentration 

on the variation of growth parameters of pelagic and demersal fish were studied during the 

periods 1990 - 2008 (pelagic) and 1971 - 2015 (demersal). Life history parameters vary 

according to the species and from one region to another and over time within a given area 

because of their plasticity and the high fishing pressure. Interspecies and inter-regional 

comparison were carried out. Non-linear mixed effects models were used on different fish 

species of the Atlantic Ocean in order to estimate the growth parameters at the individual and 

population levels. Variations in growth parameters of selected species were correlated with 

biotic and abiotic factors. Selected species (Sardinella aurita, round sardinella, Xenomelaniris 

brasiliensis, tinicalo, Merlangus merlangus, whiting, Melanogrammus aeglefinus, haddock 

and Solea solea, sole) showed different responses to biotic and abiotic factors. Regardind the 

spatial component for whiting and haddock, the variation of growth parameters was affected 

by latitude and temperature. Concerning the temporal component, whiting was affected by 

temperature and density-dependent processes. There was also an interest to know if the 

morphometric variables and the diameter of the otolith of Atherinella brasilensis were good 

growth indicators. Among the morphometric parameters examined, the standard length-Age 

relationship showed the best fit (r2 = 0.90), followed by the otolith diameter (r2 = 0.85). 

Finally, the variation in individual growth whiting in terms of region and sex was also 

studied. Differences were found between sexes and regions. 

 

Key words : Growth; gadides; clupeids; Atlantic; Otolith; von Bertalanffy growth model; 

Mixed effects models. 
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Introduction générale 
 

La pêche est l’une des principales sources de mortalité pour les populations halieutiques 

adulte et souvent dépasse la mortalité naturelle de manière significative. Elle est de plus en 

plus reconnue comme une force motrice dans l’évolution de l’histoire de vie, affectant par 

exemple les paramètres de croissance (Law, 2000; Conover & Munch, 2002), la maturité 

(Rochet, 1998; Heino et al. 2002; Heino & Dieckmann, 2008), la reproduction et la migration 

(Rochet, 2009). Les études sur l’évolution induite par la pêche ont augmenté au cours des 

dernières décennies et elles ont conclu que l’évolution de l’histoire de vie dans les stocks de 

poissons peut être attribuée principalement à la pression de pêche et aux changements 

environnementaux (Sharpe et al., 2009; Lorenzen, 2016).  

 

La majorité des espèces de poissons montrent une croissance continue qui peut varier entre les 

années, les stations, les cohortes et les individus. La variabilité des paramètres de croissance 

est probablement liée à la variation de l’énergie excédentaire disponible après que des 

fonctions essentielles, comme la maintenance, ont été satisfaites. L’énergie disponible pour la 

croissance peut varier dans le temps et dans l’espace, en fonction des conditions 

environnementales et de la disponibilité des proies (Maunder et al., 2016). Il existe une 

variété de facteurs qui influent sur la variation des paramètres de croissance, ils incluent les 

conditions environnementales, la densité, les variations individuelles, la distribution spatio-

temporelle, et la date de naissance.  

 

Il est reconnu de façon générale que les variations des conditions environnementales actuelles 

peuvent être causes par une combinaison de plusieurs facteurs. Dans certaines régions du 

monde les impacts du changement climatique commencent à se faire ressentir de façon 

évidente. Alors que la nature et le rythme de ces impacts sont incertains, l’augmentation de la 

température de la mer et l’acidification croissante représentent des exemples des principales 

menaces pour les écosystèmes marins (OSPAR, 2010). Les variations environnementales sont 

maintenant sans équivoque, comme démontré par Tasker, 2008 et Levitus et al., 2012 avec la 

température (Annexe 1). Partout dans le monde, l’étude et la prise en compte de ce 

changement sont devenus des priorités pour les gouvernements, les organisations et les 

gestionnaires à cause des connaissances accrues sur l’impact du changement climatique sur le 

commerce, la sécurité, l’économie, les écosystèmes et le bien-être des Hommes et des autres 

espèces (Lake et al., 2012).  
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Dans ce contexte, les environnements marins sont au centre de toutes les préoccupations liées 

aux impacts potentiels du changement environnemental (Harley et al., 2006). L’influence de 

facteurs environnementaux tels que : température, salinité, oxygène, la disponibilité de la 

nourriture (comme par exemple la variation d’intensité de l’upwelling dans les régions où 

vivent des populations de petits poissons pélagiques) et la densité de la population (Pauly, 

2010; Cheung et al., 2012; Rueda-Roa, 2012; Baudron et al., 2014), sur la variabilité de la 

croissance a été étudiée (Brander, 1995; Mollet et al., 2013; Baudron et al., 2011; 2014). Il a 

été rapporté que la croissance des poissons répond à la variabilité de tous ces facteurs 

environnementaux. La variation de la croissance entre années et cohortes est fréquemment 

liée à des facteurs démographiques et environnementaux, mais peut aussi être entraînée par 

des changements dans la disponibilité des proies pour chaque individu (croissance densité-

dépendante). L’interprétation incorrecte des modèles de croissance en lien avec des facteurs 

biotiques et abiotiques peut entraîner des prédictions erronées de la variabilité potentielle de 

la croissance future (van Poorten & Walters, 2016). Prédire, par exemple, comment la 

variation de la température influe sur la croissance future est compliqué.  

 

Dans les considérations sur la gestion des ressources halieutiques la variation des paramètres 

de croissance joue un rôle fondamental (Maunder & Punt, 2013; Maunder & Piner, 2015). 

Indépendamment des facteurs (internes et externes) liés à la variabilité des paramètres de 

croissance dans les régions, la pêche a été obligée de s’adapter aux changements rapides des 

populations de poisson (Stephenson et al., 2001a), ce qui peut provoquer des problèmes 

substantiels pour l’évaluation et la gestion (Rahikainen & Stephenson, 2004).  

 

Les analyses de rendement par recrue sont fondées sur un compromis entre la croissance et la 

mortalité naturelle, et sont combinées avec la relation stock-recrutement pour fournir le 

rendement durable et les point de référence liés (connu  sous le sigle anglais MSY pour 

"Maximum Sustainable Yield", BMSY : Spawning stock biomass (SSB) et  FMSY : Fishing 

mortality) (Biseau & Benoit, 2008). Les points de référence biologiques sont couramment 

utilisés pour déterminer les niveaux d’exploitation sans risque dans les populations de 

poissons marins (Caddy & Mahon, 1995). La plupart des points de référence biologiques sont 

soit des niveaux minimums de nécessaires de biomasse, soit des taux maximums acceptables  
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de mortalité due à la pêche. Les valeurs des points de référence biologiques sont calculées 

d’après les données d’abondance et les paramètres démographiques des stocks de poisson. 

Cependant, lorsque les paramètres démographiques varient dans le temps, les points de 

référence biologiques deviennent des cibles mouvantes, en particulier les taux de croissance 

des prédateurs dépendent de la disponibilité de proies (Collie & Gislason, 2001). Un autre 

aspect, tout aussi important, est la taille miminale légale de capture par région, adaptée pour 

garantir une gestion efficace de la pêche. Tous ces éléments soulignent l’importance d’une 

bonne compréhension de la croissance et de ses variations, et son utilité pour la gestion des 

pêches. 

 

Objectifs et organisation de l’étude 

Dans ce contexte, l’objectif de ce travail de thèse est d’étudier la variation des paramètres de 

croissance individuels et de la population au niveau spatio-temporel liée avec les effets des 

variations environnementales, sur des populations d’une sélection de poissons pélagiques et 

démersaux observés au large des côtes de l’Atlantique Nord Est et Sud-Ouest tropical. Les 

variations environnementales considérées sont les périodes d’upwelling, la température, la 

concentration en chlorophylle a, ainsi que la densité de la population, le recrutement et les 

effets de la pêche. Nous nous sommes focalisés sur les conséquences possibles des variations 

environnementales importantes en termes de gestion des stocks.  

 

Les zones d'étude se trouvent dans les eaux de l'Atlantique Nord-Est et Sud-Ouest tropical, 

dans sept grands écosystèmes marins ou régions dans l'Atlantique Nord-Est : la mer du Nord, 

le Plateau Rockall, la mer d’Irlande, la mer Celtique, la Manche-Est, le golfe de Gascogne, et 

dans l’Atlantique Sud-Ouest tropical le golfe de Cariaco au large des côtes vénézuéliennes 

(Figure 1). Ces zones s’étendent des eaux tropicales et subtropicales aux eaux tempérées. 

Parmi les grandes zones océaniques productives du monde, celles qui ont supporté le plus tôt 

le développement d’une pêche intensive sont : le Pacifique Nord-Ouest (24 millions de 

tonnes), l’Atlantique Nord-Est (12 millions de tonnes), le Pacifique Central-Ouest (11 

millions de tonnes) en 2010 (FAO, 2012), et l’Atlantique Sud-Ouest tropical (167 567 tonnes) 

(Mendoza, 2015). De ce fait, des cas de surexploitation de stocks ont été diagnostiqués dans 

l’Océan Pacifique et l’Océan Atlantique Nord-Est, d’où la nécessité d’un suivi des 

populations. 
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Dans ces zones, de nombreux stocks de poissons ont donc fait l’objet d’un suivi régulier 

depuis plusieurs décennies. Dans l’Océan Atlantique Ouest-tropical, en raison de la 

diminution récente dans les niveaux de capture, des programmes de surveillance permanente 

ont aussi été recommandés par exemple pour Sardinella aurita (Gassman et al., 2012). De par 

l’abondance des données disponibles et l’importance commerciale des espèces, ces zones 

d’études se prêtent donc tout particulièrement à l’analyse comparée de la variabilité de la 

croissance. La sélection des zones pour réaliser ce travail se justifie également par une 

révision complète des aspects biologiques afin d’améliorer la précision des paramètres 

biologiques qui vont nous servir comme base pour l’évaluation du stock et la gestion des 

pêcheries. Malgré la vaste échelle géographique, les différentes zones présentent une certaine 

cohérence de fonctionnement, marquée par la forte saisonnalité des processus (production 

primaire, croissance et cycle de reproduction). L’échelle géographique de ces zones d’étude 

permet d’embrasser une large diversité de conditions environnementales.  

 

Dans l’Atlantique Sud-Ouest tropical, l’évolution des paramètres de croissance de la 

sardinelle (Sardinella aurita) dans le golfe de Cariaco a été déterminée et liée avec divers 

facteurs. Egalement pour l’athérine brésilienne ou tinicalo (Atherinella brasiliensis) les 

relations entre la longueur standard, les variables morphométriques des otolithes et l’âge ont 

été déterminées et le taux de croissance journalier a été estimé. Dans l’Atlantique Nord-Est les 

paramètres de croissance du merlan (Merlangius merlangus), de l’églefin (Melanogrammus 

aeglefinus) et de la sole commune (Solea solea) ont été déterminés au niveau de la population, 

et au niveau individuel pour le merlan. Au niveau de la population des paramètres de 

croissance ont été liés avec les facteurs environnementaux, la densité de la population et le 

recrutement. Ces espèces ont été choisies selon plusieurs critères : premièrement, elles 

devaient être suffisamment abondantes dans les échantillonnages des campagnes 

scientifiques, et régulièrement présentes d’une année sur l’autre; deuxièmement, afin de 

pouvoir comparer leurs réactions au variations environnementales à différentes latitudes, ces 

espèces sont présentes sur une large aire de distribution et troisièmement, elles présentent un 

fort intérêt économique et quatrièmement, chaque espèce a sa propre capacité à tolérer les 

variations environnementales, en fonction de ses traits d’histoire de vie et de son cycle 

biologique strategie. Les analyses ont été effectuées au niveau des régions par deux approches 

comparatives : spatiale et temporelle. 
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Figure 1. Carte de localisation des sites d’études dans l'océan Atlantique Nord-Est et 

Atlantique Sud-Ouest tropical : le golfe de Cariaco au large des côtes vénézuéliennes. 

 

Synthèse bibliographique 

Nous présentons ici une revue des modèles de croissance existants afin de dégager les 

principales caractéristiques susceptibles de nous aider dans le développement et l’ajustement 

des modèles (Chapitres 2 et 3), et l’estimation et la reconstruction de l’histoire individuelle 

(Chapitre 4).  

 

L’influence des facteurs environnementaux sur la variabilité de la croissance a été 

progressivement révélée par différents chercheurs (Brett, 1979; Brander, 1995; Mollet et al., 

2013; Baudron et al., 2011; 2014). Il a été rapporté que la croissance des poissons répond à la 

variabilité de facteurs environnementaux, tels que : température, salinité, oxygène, 

disponibilité en nourriture; elle répond aussi à la densité de la population (Pauly, 2010; 

Cheung et al., 2012; Brunel, et al., 2013; Baudron et al, 2014). La croissance des poissons 

varie aussi selon les espèces et entre les individus d’une même espèce, à cause de différences 

dans leur patrimoine génétique et donc leur capacité innée pour la croissance dans différentes 

conditions écologiques et environnementales (Dutil et al., 2008; Rijnsdorp et al., 2009).  
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La température a été décrite comme un facteur qui joue un rôle fondamental dans la variation 

de la croissance avec un double impact. D’une part, une température élevée accélère la 

digestion et le métabolisme qui à leur tour augmentent la vitesse du processus anabolique, 

c’est à dire qu’elle induit une croissance rapide. D’autre part, elle augmente les besoins en 

nourriture et en énergie nécessaires au maintien de l’organisme, car plus un individu grandit, 

plus il a besoin de se nourrir (Shin & Rochet, 1998). La salinité a aussi a été décrite comme 

un facteur qui exerce un effet important sur la croissance des poissons. L’effort énergétique 

nécessaire pour maintenir l’équilibre osmotique aura un impact sur la croissance (Pauly, 

2010). L’oxygène est nécessaire à la synthèse des protéines des poissons, et est un facteur 

limitant de la croissance (Cheung et al., 2012). Mais la croissance n’est pas seulement 

dépendante des facteurs environnementaux. Elle peut également être affectée par des facteurs 

biotiques. Parmi ceux-ci, figurent la disponibilité en nourriture et l’abondance des populations 

de la même espèce ou d’autres espèces. La disponibilité en nourriture constitue un facteur 

limitant pour les processus anaboliques (Brett, 1979; Basilone et al., 2004). D’autre part, la 

croissance peut être affectée par des effets densité-dépendants, un phénomène commun qui est 

la conséquence de la compétition pour la nourriture. 

 

Il existe une relation négative entre le taux de croissance et la densité (Lorenzen & Enberg, 

2001; Bolle et al., 2004; Baudron et al., 2011; 2014). Les variations temporelles et spatiales 

de la croissance peuvent avoir des implications importantes pour l’évaluation et la gestion des 

populations exploitées. Les variations de la croissance ont un impact sur le calcul et 

l'utilisation de points de référence biologiques et limitent la capacité de projection des 

rendements au-delà du court terme (Rahikainen & Stephenson, 2004). 

 

Généralement les températures plus élevées ont un effet négatif sur les taux de croissance et 

positif sur les longueurs asymptotiques (Tableau 1), sauf les résultats trouvés par Sinclair et 

al., 2002 pour G. morhua dans la cohorte de 1980 à 1989, Eriksen et al., 2012 pour la morue 

et le capelan et Baudron et al, 2011 et 2014 pour différentes espèces. Les effets de la densité 

de la population sur le taux de croissance peuvent être positifs ou négatifs (Tableau 2). 
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Tableau 1. Influence de la température sur les paramètres de croissance dans différentes espèces. MvB = modèle de von 
Bertalanffy, MRL = modèle de régression linéaire, MRNL = modèle de régression non linéaire, MRM = modèle de 
régression multiple, GLM = modèle linéaire généralisé, GAM = modèle additif généralisé, MAE = modèle d’allocation 
d’énergie, MNLEM = modèle non linéaire à effets mixtes, AFD = Analyse de facteurs dynamique.  

 Influence de la température sur 

Références Espèces Zone Période d’étude Données Méthodologie 
Taux de 

croissance 
Longueur ou poids 

asymptotique 
Brander, 1995 G. morhua Atlantique 

Nord 
1992-1993 

 
Campagne et 

Captures  
commerciales 

GLM  
Taux moyen de 
croissance en masse 

 Positive  
 

Sinclair et al., 
2002b 

G. morhua Golfe du 
Saint-

Laurent, 
Canada 

1971-1998 Campagne MvB et MRL 
 

 Positive (1971) 
Négative (1980-
1989). Aucune 
tendance (1990-
1998) 

Björnsson 
Steinarsson, 
2002 

G. morhua Atlantique 
Nord-Est 
(Sud de 

l'Islande) 

1993-2000 Données 
provenant de  
l'aquaculture 

MRL et MRNL 
Taux moyen de 
croissance en masse 

Positive  
 

Peck et al., 
2003 

M. aeglefinus 
G. morhua 
 

USA 
Canada 

2003 
 

Données 
provenant de  
l'aquaculture 

MRL, MRNL et 
MRM 
Taux de croissance 
spécifique 

Négative  
 

Swain et al., 
2007 

G. morhua Mer du 
Nord 

1977-1997 Campagne 
Longueur rétro-

calculée 

MRL 
Longueur moyenne 

 Positive 

Thresher et al., 
2007 

H. atlanticus 
A. niger 
P. maculatus 
N. rhomboidalis 
A. verrucosus 
C. affinis 
N. macropterus 
C. spectabilis 

Sud-Ouest 
du Pacifique 

1987-1996 Captures  
Commerciales 
Longueur rétro-

calculée 

MRL 
Longueur moyenne 

 Positive 
(Espèces <250 m) 
Négative 
(Espèces >250 m) 
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Continuation : Influence de la température sur les paramètres de croissance dans différentes espèces. 

 

 Influence de la température sur 

Références Espèces Zone Période d’étude Données Méthodologie 
Taux de 

croissance 
Longueur ou poids 

asymptotique 
Baudron et al., 
2011 

M. aeglefinus Mer du Nord 1970-2010 Campagne MvB et 
MRL 

 Négative 
 

Eriksen et al., 
2012 

M. villosus 
M. aeglefinus 
C. harengus 
G. morhua 
 
 

Mer de 
Barents 

1980-2008 Captures  
Commerciales 

GAM  
Longueur moyenne 

 Positive  
(églefin et hareng) 
Un dôme  
(morue et capelan) 
 

Mollet et al., 
2013 

S. solea 
 

Atlantique 
Nord-Est 

2000-2005 Captures  
Commerciales 

MvB, MAE et 
MNLEM 
 

 Positive 
 

Baudron et al., 
2014 
 

G. morhua 
M. aeglefinus 
M. merlangus 
S. solea 
C. harengus 
T. esmarkii 
S. sprattus 
P. platessa 

Mer du 
Nord 

1970-2008 Campagne MvB et  
AFD 

 Négative 
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Tableau 2. Influence de la densité de la population sur les paramètres de croissance dans différentes espèces.  

 Influence de la densité de la 
population sur 

Références Espèces Zone Période d’étude Données Méthodologie 
Taux de 

croissance 
Longueur ou poids 

asymptotique 
Bromley, 1988 M. aeglefinus 

M. merlangus 
G. morhua 

Mer du 
Nord 

1977-1987 Campagne MRL 
Taux moyen de 
croissance en masse. 

Négative  
 

Lorenzen & 
Enberg, 2001 

C. harengus 
C. hoyi 
C. larvaretus 
E. lucius 
G. morhua 
M. aeglefinus 
M. bilinearis 
S. solea 
T. esmarkii 
P. fluviatilis 
P. flesus 
R. rutilus 
P. platessa 

Atlantique 
Nord 

1967-2000 
 
 

Campagne et  
Captures  

Commerciales 
Longueur rétro-

calculée 

MvB et  
MRL 
 

 Négative 
 

Sinclair et al., 
2002b 

G. morhua Golfe du 
Saint-

Laurent, 
Canada 

1971-1998 
 

Campagne MvB et MRL  Aucune tendance 
(1971-1976) 
Négative  
(1976-1989).  
Positive  
(1990-1993) 
Aucune tendance 
(1994-1998) 

Bolle et al., 
2004 

P. platessa 
M. aeglefinnus 
G. morhua 
 P. virens 

Atlantique 
Nord 

Excavations : 
1200-1999 

Longueur rétro-
calculée 

MRM 
Taux moyen de 
croissance en 
longueur 

Positive 
(églefin) 
Négative 
(morue, 
plie et lieu 
noir) 
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Cont. : Influence de la densité de la popultaion sur les paramètres de croissance dans différentes espèces.  

 

 Influence de la densité de la 
population sur 

Références Espèces Zone 
Période 
d’étude 

Données Méthodologie 
Taux de 

croissance 
Longueur ou poids 

asymptotique 
Swain et al., 
2007 

G. morhua Mer du 
Nord 

1977-1997 Campagne MRL 
Longueur 
moyenne 

 Négative 
(1980-1995) 
Positive 
(1996-2005) 
 

Baudron et al., 
2011 

M. aeglefinus Mer du 
Nord 

1970-2010 Campagne MvB et 
MRL 

Négative 
 

 

Baudron et al., 
2014 

G. morhua 
M. aeglefinus 
M. merlangus 
S. solea 
C. harengus 
T. esmarkii 
S. sprattus 
P.  platessa 

Mer du 
Nord 

1970-2008 Campagne MvB et  
AFD 
 

 Négative 
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Cette thèse s’articule de la manière suivante : 

 

Le chapitre 1 introduit les espèces pélagiques et démersales de l’Atlantique Nord-Est et Sud-

Ouest tropical, dont cinq espèces (la sardinelle, l’athérine brésilienne, le merlan, l’églefin et la 

sole) servent d’espèces modèles tout au long de la thèse. Ce chapitre présente brièvement la 

systématique, l’histoire de vie, la biologie et l’écologie de ces espèces ainsi que les 

écosystèmes de l’Atlantique. 

 

Le chapitre 2 porte sur les variations temporelles des paramètres de croissance de la 

sardinelle dans la mer des Caraïbes, dans le golfe de Cariaco, de l’Atlantique Sud-Ouest 

tropical.  

 

Le chapitre 3 s’intéresse aux relations entre les facteurs environnementaux (température et 

chlorophylle a), l’abondance de la population et le recrutement des espèces (le merlan, la sole 

et l’églefin) et les paramètres de croissance au niveau spatio-temporel. La détermination des 

variations des paramètres de croissance a été étudiée dans différentes régions de l’Atlantique 

Nord-Est (Mer du Nord, Mer d’Irlande, Mer Celtique, Manche orientale et Golfe de 

Gascogne). 

 

Le chapitre 4 considère les possibilités d’utilisation des otolithes pour reconstruire l’histoire 

individuelle. Les évènements étudiés sont (1) la croissance juvénile (stries journalières): 

contribution aux méthodes de mesure des otolithes juvéniles de l’athérine brésilienne et (2) la 

croissance adulte: variabilité individuelle et corrélation entre les paramètres de croissance du 

merlan. 

 

Le chapitre 5 Ce manuscrit s'achève sur une dernière partie "Synthèse et discussion 

générale", qui récapitule les résultats majeurs obtenus sur l’impact des variations des facteurs 

environnementaux sur les otolithes et les paramètres de croissance des populations exploitées 

par la pêche au cours de cette étude. Des perspectives sont également exposées. 
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CHAPITRE 1 : 
Présentation des zones et des espèces 

étudiées 
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Chapitre 1 : Présentation des zones et des espèces étudiées  
 
1.1 Présentation des zones étudiées 

 

Le golfe de Cariaco: 

Géographie 

Le golfe de Cariaco est un écosystème géographiquement semi-fermé situé sur la côte nord-

est du Venezuela, plus précisément à l'est du bassin de Cariaco, entre 10° 25' et 10° 35' de 

latitude nord, et 63° 40,8' et 64° 13' de latitude ouest (Figure 2). Le golfe de Cariaco a une 

longueur approximative de 62 km d'est en ouest et jusqu'à 15 km de large dans la direction 

nord-sud, une superficie approximative 642 km2 et un volume estimé de 31,5 km3 (Okuda, 

1981). 

Figure 2. Géographie du golfe de Cariaco (d’après Freites et al., 2012). 

 

Le fond marin 

Les sédiments marins de la zone côtière du sud du golfe de Cariaco sont composés 

principalement de grains moyens (sables = 0,062 à 1 mm) et, dans une moindre mesure, de 

grains fins (argiles = 0,002 à 0,031 mm). Cette distribution granulométrique se répète sur la 

côte nord, comme dans le centre-ouest du golfe, avec des proportions de sables moyens et fins 

très similaires, sauf que la quantité de limons et d’argiles augmente dans le centre (Figure 3). 

Au cœur du golfe, la proportion de limons et d’argiles augmente de manière significative. 

Pour la rive nord du golfe de Cariaco, les grains qui composent les sédiments grossiers sont 

présents dans Guacarapo (42,25 %), plage Falucho (25,91 %), Punta Ariota (28,89 %) et Los 

Botones (38,62 %) de la formation Laguna Chica (Quintero et al., 2006.). 
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Figure 3. Naure du fond du golfe de Cariaco (d’après Pinto, 2012). 

 

Hydrodynamique 

Selon le schéma du vent dans le golfe de Cariaco, l'eau plus légère s’évapore de la strate de 

surface (Benitez, 1974), et en compensation des eaux froides, plus denses et chargées de 

nutriments, pénètrent dans le bassin de Cariaco à 20 à 30 m de profondeur (Caraballo, 1982b). 

Les eaux s’écoulent dans la strate de surface de l’embouchure du golfe vers le bassin de 

Cariaco à une vitesse moyenne de 17,6 cm.s-1, tandis qu’au-dessous de cette strate 

superficielle, l'eau coule du bassin vers l’intérieur du golfe à un vitesse plus lente (12,0 cm.s-1). 

Egalement il a été observé que, dans la zone de contact des deux masses d'eau, la vitesse est 

plus faible et diminue à 5,7 cm.s-1 en moyenne. Le régime des marées dans l’embouchure du 

golfe de Cariaco, est de type semi-diurne mélangé (Avila et al., 1980; Bracho & Morretti, 

1988) avec une amplitude d'environ 40 cm. 

 

Climatologie 

Okuda (1982) conclut que, dans le golfe de Cariaco, il y a deux saisons distinctes. La 

première de décembre à avril (parfois jusqu'en mai) caractérisée par des vents forts et par la 

diminution de la température de l’eau, et la deuxième par des vents faibles, où la température 

augmente. La température de surface dans le golfe de Cariaco fluctue entre 24 et 32 °C (vents 

faibles) de juin à novembre et entre 21 à 24 °C (vents forts) entre décembre et mai. Les 

valeurs les plus élevées de température (32 °C) sont observées en septembre dans les zones 

peu profondes du nord-est, qui sont influencées par la rivière Carinicuao.  
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Alcala (1999) et Senior (2000) ont observé des températures élevées supérieures à 24 °C pour 

le golfe en périodes de vents faibles. Marquez et al. (2011) ont rapporté des valeurs de salinité 

de 35,75 unités pendant la saison des pluies et 37, 00 de salinité dans le golfe de Cariaco dans 

la saison sèche (janvier à juillet). 

 
Dynamique de l’écosystème 

Dans le golfe de Cariaco sont présentes la plupart des communautés écologiques situées dans 

la zone tropicale, il présente donc une grande biodiversité. Il y est aussi signalé des valeurs 

moyennes de productivité primaire plus élevée que dans le reste des régions côtières 

Vénézuéliennes et dans l’ensemble de la marge littorale de la mer des Caraïbes. La présence 

de cette richesse biologique est expliquée par l'action persistante des vents alizés du Nord-Est, 

qui soufflent sur la ligne de côte péninsulaire de l'État de Sucre au Venezuela, orientée selon 

l'axe est-ouest. Ces vents induisent une remontée des eaux souterraines froides et riches en 

éléments nutritifs, ce qui constitue une mécanique de fertilisation naturelle de la couche 

superficielle de la colonne d'eau. L’upwelling et les grandes rivières du Massif de l'Est: la 

rivière Manzanares, qui traverse la ville de Cumana (Capitale de l’Etat de Sucre) à un débit 

d’environ 600 millions de m3/an, et les rivières Cariaco et Carinicuao qui s’écoulent dans le 

golfe de Cariaco, sont les facteurs qui favorisent la fertilité marine régionale et permettent 

l'existence d’abondantes ressources halieutiques (Mora et al., 1968). 

 

Pêcheries 

La région du Nord-est de Venezuela est responsable de 76 % de la production halieutique 

marine du pays et au cours des dernières années il a été rapporté que les débarquement a 

diminué dans le golfe de Cariaco. Les variations de la pêche artisanale dans le golfe de 

Cariaco peuvent être illustrées par l'exemple des captures de sardinelles (Figure 4). La 

production de sardinelles dans le golfe de Cariaco présente une tendance croissante avec des 

fluctuations importantes au cours de la période 1950-1998 (17 000 t à 186 000 t). Puis les 

captures diminuent soudainement à 73 500 t en 2000. Les captures se récupèrent et montent à 

un second pic de plus de 200 000 tonnes en 2004.  
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Les débarquements de sardinelle au nord-est du Venezuela ont eu fortes augmentations en 

deux ans 1998 et 2004, années d’upwelling faibles, puis elles ont diminué à moins de 37 000 t 

en 2010 et 2012 soit une baisse de plus de 80 % (Gomez et al., 2014; Mendoza, 2015). Il a été 

proposé que cet effondrement de la sardinelle a été causé par une combinaison de conditions 

environnementales stressantes soutenues et par la surpêche, en raison de l'accroissement de la 

capturabilité du stock causé par l'agrégation des poissons dans les cellules d'upwelling 

côtières plus froides pendant la saison anormale d'upwelling chaud (Rueda-Roa, 2012). De 

plus, depuis 2004, il y a eu un changement de régime dans le sud-est de la mer des Caraïbes 

avec une diminution de l'upwelling, associé un enrichissement en nutriments des colonnes 

d'eau et des changements dans la communauté planctonique où les sardinelles se nourrissent 

(Taylor et al., 2012). S. aurita apporte 28 % de la capture totale artisanale. Il y avait aussi 44 

600 t de rejets de S. aurita au cours de période 1950 à 2010, qui constituent 90 % des rejets 

totaux de la pêche artisanale, mais seulement 1 % du total des captures de S. aurita (Mendoza, 

2015). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 4. Captures totales de Sardinella aurita au Venezuela entre 1950 et 2010 (d’après 
Mendoza, 2015). 
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Atlantique Nord-Est 

La mer du Nord 

Géographie 

La mer du Nord est une mer épicontinentale couvrant environ 575 300 km² avec un volume de 

42 294 km3. Elle borde à l’ouest les îles Britanniques, au sud la France, la Belgique, et à l’est 

l’Allemagne le Danemark et la Norvège. Elle s’ouvre au nord sur l’Océan Atlantique et au 

Sud-Ouest tropical sur la Manche (Figure 5). La profondeur moyenne de l'eau est de 74 m. La 

mer du Nord est une petite mer peu profonde par rapport à l’ensemble des océans. La 

profondeur faible détermine en grande partie les propriétés océanographiques de cette mer 

marginale. La profondeur maximale de l'eau dans le sud de la mer du Nord est de 40 à 50 m. 

Les petites dépressions dans le centre et le nord de la mer du Nord sont de l'ordre de 40 à 300 

m de profondeur (ICES, 2008b; Nauw et al., 2015). 

Figure 5. Carte bathymétrique de la mer du Nord (d’après Nauw et al., 2015). 

 

Le fond marin 

Le fond de la mer du Nord est constitué de sédiments grossiers (roches, graviers, sables 

graveleux) à l’ouest et à l’est, le long des côtes britanniques et danoises (Figure 6). Le centre 

est plutôt sablo-vaseux tandis que la fosse norvégienne et le sud, où débouchent les grands 

fleuves, sont tapissés de vases sableuses (Cameron et al., 1992 ; North Sea Task Force, 1993). 
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Figure 6. Nature du fond en mer du Nord (d’après ICES FishMaps, 
http://www.ices.dk/marineworld/fishmap/pdfs/factors.pdf). 
 
Hydrodynamique 

La circulation dans la mer du Nord est déterminée par l'afflux d'eau saline de l'Atlantique à 

travers les entrées nord et la Manche. (Figure 7). L’apport d’eau douce par les fleuves est 

important. Le Rhin à lui seul fournit en moyenne 2 300 m3 d’eau par seconde. L’Elbe est le 

second fleuve en importance avec en moyenne 710 m3.s-1. La mer du Nord se caractérise donc 

par une forte hétérogénéité spatiale de température et de salinité (Nauw et al., 2015). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
Figure 7. Schémas de circulation générale de la mer du Nord avec les grands courants en 
abrégé. NAC, courant Atlantique Norvégien; STC, courant du Tranche du Sud; TBC, courant 
Tampen Banque; SJC, courant du Jütland Méridional; NJC, courant Jütland du Nord; BC, 
courant Baltique; et la NCC, courant Côtier Norvégien. (d’après Hebbeln et al., 2006). 

Roche, sable gravier 

Vase 

Sable 

Vase, sable 

Vase, gravier 

Sable, gravier 

Vase, sable, gravier 



21 
 

Chapitre 1 : Présentation des zones et des espèces étudiées  
 
Climatologie 

La température diminue avec la latitude et l’influence de l’Océan Atlantique nord est 

clairement visible dans la partie nord de la mer du Nord. Les plus fortes variations 

saisonnières se produisent dans la partie sud de la mer du Nord et le German Bight, où se 

trouvent les régions moins profondes. Dans la partie nord de la mer du Nord, l'amplitude de la 

variation saisonnière de la température dans la strate près du fond est faible, indiquant la 

séparation des strates inférieures des strates supérieures au cours de la stratification estivale 

dans cette région. Les eaux du nord de la mer du Nord sont plus salées que les eaux du sud 

(Nauw et al., 2015). En hiver, la colonne d’eau est homogène. Au printemps le réchauffement 

plus rapide des eaux superficielles induit une stratification. Une thermocline s’installe dès le 

mois de mai et persiste jusqu’en septembre (Sharples et al., 2006).  

 

Dynamique de l’écosystème 

La mer du Nord est caractérisée par des changements épisodiques de la productivité des 

principales composantes de l'écosystème. Le phytoplancton (diatomées et dinoflagellés) sont 

les principaux producteurs primaires en mer du Nord. Les facteurs physiques, en particulier la 

stratification de l'eau, jouent un rôle important dans la structuration des écosystèmes 

pélagiques de la mer du Nord. Le phytoplancton de la mer ouverte est principalement limité 

par la lumière en hiver, par les éléments nutritifs dans l'eau au-dessus de la thermocline en été 

(OSPAR, 2000). Les populations de diatomées et flagellés fluctuent avec différents cycles 

annuels, avec notamment de grandes fluctuations saisonnières des stocks de dinoflagellés 

d'été. Le phytoplancton est brouté par le zooplancton. Les petits crustacés représentent 70 à 

80% de la biomasse totale de zooplancton. Ils pénètrent dans la mer du Nord par dérive avec 

des masses d'eau du nord. En règle générale, l'abondance du zooplancton culmine environ 

deux semaines après l'abondance du phytoplancton (Fransz et al., 1991). Comme la mer du 

Nord est peu profonde, il y a un fort couplage entre les processus benthiques et pélagiques, ce 

qui rend la région très productive. La diversité des communautés benthiques au large est 

élevée.  

 

Pêcheries 

La mer du Nord est l'une des zones les plus productives du monde pour les poissons, et un 

grand nombre d'espèces commercialement importantes sont pris dans cette région.  
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La biomasse totale de tous les poissons dans la mer du Nord est estimée à environ 26 millions 

de tonnes vers la fin du 19éme siècle (Mackinson, 2002a) et environ 11 millions de tonnes en 

1991 (Mackinson & Daskalov, 2007). La pêche en mer du Nord repose sur l’exploitation de 

poissons pélagiques (hareng Clupea harengus, maquereau Scomber scombrus, chinchards 

Trachurus spp.), de gadidés (morue Gadus morhua, églefin Melanogrammus aeglefinus, 

merlan Merlangius merlangus, lieu noir Pollachius virens) et de poissons plats (plie 

Pleuronectes platessa, limande Limanda limanda, balai Hippoglossoides platessoides, sole 

Solea solea, limande sole Microstomus kitt) (ICES, 2013a). Les effets de la pêche dans la mer 

du Nord sont écologiquement importants et la réduction des espèces cibles affecte l'ensemble 

de l'écosystème de la mer du Nord. Actuellement entre 30 et 40% de la biomasse des espèces 

de poissons exploitées commercialement dans la mer du Nord est capturé chaque année. Les 

stocks d’églefin, merlan, sole, morue, turbot, chinchard et hareng sont exploités au dessus de 

la mortalité par pêche correspondant au rendement maximum durable (Biseau, 2015). 

 

Plateau de Rockall 

Géographie 

Rockall, dont les coordonnées sont de 56°N à 58°N et 13°O à 16°O, est un plateau sous-marin 

situé approximativement à un tiers de la distance entre l'Europe et l'Amérique du nord (Figure 

8a). Il monte du fond de l'océan à une hauteur de plus de 1500 m. Il est constitué entre autres 

d’un couple de bancs élevés (Figure 8b). Le plateau Rockall s’étend à mi- distance (est-ouest) 

entre la Grande-Bretagne et le Reykjanes Ridge (la ligne de division de l'Amérique du nord et 

les plaques tectoniques euro-asiatiques). Il s’étend sur un espace de 450 km sur 600 km. Le 

plateau européen est divisé par le Rockall Trough, qui atteint une profondeur d'environ 1000 

m et une largeur de 200 à 250 km (Howell et al., 2009). 

 

Le fond marin 

Rockall est constitué de granite alcalin moyen grossier avec une teneur élevée en sodium et 

potassium. Ponctuellement, le granit est plus fin (granit préalcaline et xénolite) et plus sombre 

(aegirine, riebeckite), compte tenu des minéraux dans le granit de Rockall: 22 % de quartz, 53  

% de feldspath (silicate d’aluminium), 23 % de minéraux ferromagnésiens et 2 % autres. Cas 

unique au monde, une partie du granite avec le plus grand contenu ferromagnésien (jusqu'à 68 

%), se trouve dans Rockall (Rockallite ou Rockellite).  
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Dans la masse du granite nous trouvons des cavités tapissées par d’autre minéraux (Ellis, 

1992). 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 8. Géographie (a) et bathymétrie (b) du plateau de Rockall (d’après Ondrej et al., 

2009). 

 

Hydrodynamique 

Les masses d'eau qui viennent de l’Océan Atlantique du nord-est sont nettement plus salées 

que les eaux sub-polaires (Figure 9). La direction des courants dans les zones d'eau profonde 

est extrêmement variable (Ellett et al., 1986). La circulation anticyclonique autour de Rockall 

montre un signal saisonnier, avec un minimum de débit moyen au nord de Rockall en octobre 

/ novembre. Dickson et al. (1986) notent également que l'affaiblissement de cette circulation 

est associé à une augmentation du flux de l'océan ouvert vers le plateau de Rockall. 

 

Climatologie 

La zone de Rockall est connue pour son mauvais temps (Blacker, 1982). Le temps est clair 

seulement pendant 10 % de l'année, et couvert le reste du temps. Les précipitations sont très 

abondantes, en moyenne 1150 mm par an. La plus grande partie tombe en hiver et en août, 

période où le vent atteint la vitesse maximale. La vitesse moyenne du vent varie entre 7 et 11 

m/s dans l'année. Le vent souffle de l'Atlantique au printemps et en été du Sud-Ouest tropical, 

et en automne et hiver de l'ouest. L'humidité de l'air est environ 80 %. La température au 

niveau de la mer varie entre 6 °C et 12 °C tout au long de l'année. L’amplitude quotidienne 

atteint 6 °C. Avec l’augmentation de la profondeur, la température diminue.  
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Figure 9. Schémas de circulation généraledu plateau de Rockall. (1) Plateau Rockall, (2) 

Hatton Banque, (3) George Bligh Banque, (4) Lousy Banque, (5) Bill Bailey’s Banque, (6) 

Rosemary Banque, (7) Féroé Banque (Blacker, 1982). 

 

Dynamique de l’écosystème 

La région de plateau du Rockall et Rockall Trough est caractérisée par une productivité 

primaire et une biomasse de zooplancton élevée. On pense que les gyres au sein de cette 

région jouent un rôle important dans le maintien d'une productivité élevée (Edward et al., 

2013). La zone d'eau froide sur le plateau coïncide avec des niveaux de chlorophylle plus 

élevés que dans les régions proches, indiquant que le plateau a un impact significatif sur 

l'écosystème local. Les plateaux sous-marins en général sont reconnus comme étant 

biologiquement importants (Mohn & White, 2007), et des coraux d'eau froide ont été trouvés 

au plateau de Rockall (Kenyon et al., 2003).  

 

Pêcheries 

Dans la région du plateau de Rockall et les régions proches, il y a plus de 80 espèces de 

poissons. La faune est similaire à des profondeurs qui sont proches sur le plateau des 

Hébrides. Les poissons les plus communs sont la morue, l’églefin, et le flétan de l’Atlantique 

(Howell et al., 2009). La zone exploitable par les chalutiers à des profondeurs jusqu'à 1500 

mètres et sans rochers est d'environ 10 000 km2 (Blacker, 1982; Howell et al., 2009).  
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L’activité de chalutage dans Rockall a commencé au début du 20éme siècle par les navires 

britanniques, mais elle était sporadique jusqu’en 1930, puis par les navires écossais dans les 

années 1960. Au début des années 1970 des bateaux de chalutage russes ont commencé une 

importante pêcherie, principalement pour l’églefin (50 000 t). Les bateaux russes ont arrêté la 

pêche lorsque les limites de pêche du Royaume-Uni ont été étendues en 1977. Au cours des 

dernières années, les navires russes, allemands, écossais et français pêchent la plupart du 

temps l'églefin, lingue bleue, grenadier de roche, sabre noir, requin d’eau profonde, merlan 

bleu et langoustine (Howell et al., 2009). 

 

Mer d’Irlande 

Géographie 

La Mer d’Irlande est une mer semi-fermée de 1x105 km2 de surface, de 60 m de profondeur 

moyenne et de 6x103 km3 de volume. De forme allongée, elle s’étend selon une direction 

nord-sud et communique avec l’Atlantique, au nord par le "North Channel", et au sud par le 

"St George’s Channel" (Figure 10). Sa longueur approximative est de 300 km et sa largeur 

varie entre 75 et 200 km. Le chenal du nord, présente une largeur de 30 km et une profondeur 

maximale de 275 m (Olbert et al., 2010). 

 

Figure 10. Bathymétrie de la Mer d’Irlande (d’après Vincent et al., 2004). 
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Le fond marin 

Le fond de la mer d’Irlande est essentiellement constitué de sédiments grossiers (graviers et 

sables) du nord au sud (Figure 11) et au nord de l’île de Man qui sépare les zones de sable et 

sablonneux à l’est et à l’ouest. Dans l’ouest de l’île de Man se trouve une grande surface de 

sables fin et très fin connu sous le nom de ban de boue en mer d’Irlande ouest. Dans le sud, 

sur le Saint George Channel, les sediments prédominants sont des sables grossiers et très 

grossiers (Ward et al., 2015). 

 

Figure 11. Nature du fond de la mer d’Irlande (d’après Ward et al., 2015). 
 

Hydrodynamique 

En Mer d’Irlande, la circulation des masses d’eau dépend du vent et des gradients de densité 

(Bowden, 1980). Initiés par le Gulf Stream, les courants qui résultent de cette interaction sont 

globalement dirigés vers le nord (Figure 12). Néanmoins, à ce schéma général de circulation 

s’ajoutent les courants résiduels liés à l’asymétrie tidale en Mer d’Irlande. Ceux-ci atteignent 

0,1 à 0,5 cm.s-1 entraînant un temps de résidence moyen des masses d’eau de 18 mois 

(Bowden, 1980). Les mouvements instantanés des masses d’eau en Mer d’Irlande sont 

dominés par les marées : les vitesses maximales peuvent atteindre 0,5 m.s-1; de même, on 

observe jusqu’à 8 m de marnage le long des côtes anglaises. 
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Figure 12. Schémas de circulation générale de la mer d’Irlande (d’après Parker-Humphreys, 

2004). 

 

Climatologie 

La température moyenne annuelle en Mer d’Irlande ne varie pas beaucoup. Elle diminue vers 

le nord d’un peu plus de 11 °C à l'extrémité sud du canal Saint-Georges à 10 °C dans le 

chenal du nord ainsi que vers les côtes (Bowden, 1980). La salinité est caractérisée par une 

diminution du sud au nord (maximum 34,9 psu minimum 34 psu). C’est une indication d'un 

écoulement d'eau au nord de l'Atlantique, dont la salinité est progressivement réduite par l'eau 

douce à partir des côtes. Les variations saisonnières de la salinité sont faibles dans la plupart 

des régions, bien plus visible près des côtes, étant régies par le cycle annuel du débit de 

rivières. 

 

Dynamique de l’écosystème 

L'une des premières études sur la distribution saisonnière du phytoplancton (diatomées et 

dinoflagellés) a été réalisée en 1949 / 1950 et 1951 / 1952 par Williamson (1952, 1956) et a 

fourni les premiers rapports de l'occurrence d'espèces particulières en mer d'Irlande (Gowen 

& Stewart, 2005). L'écosystème planctonique en mer d'Irlande a été observé dans un certain 

nombre d'études et peut être caractérisé par quatre régions : la zone côtière, les zones mixtes 

du nord et du sud, et la région de l’est stratifiée (gyre) (Gowen et al., 1995). Ces études 

montrent que la production annuelle est la plus élevée dans la zone côtière (194 gC / m-2. an-1) 

avec une saison de croissance efficace d'environ 6 mois. 
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La région d'est stratifiée a une saison plus courte d'environ 4 mois et une production annuelle 

de 140 gC / m-2 an-1. Les eaux mixtes ont la saison de production la plus courte (environ 2 

mois) et la plus faible production annuelle (<100 gC / m-2 an-1) (Gowen & Bloomfield, 1996). 

Cependant, une forte variabilité interannuelle et de l'hétérogénéité spatiale sont des 

caractéristiques de la région (Gowen & Bloomfield, 1996). La physique des courants et leur 

mélange sont des contrôles critiques sur les écosystèmes des mers épicontinentales et peuvent 

expliquer une grande partie de leur variabilité temporelle et spatiale. Le début et la durée de la 

saison de production primaire sont contrôlées par la lumière à la surface. Les différences de 

profondeur et le mélange des eaux en mer d'Irlande donnent lieu à des variations régionales 

dans le démarrage et la durée de la saison de production. 

 

Pêcheries 

La pêche en mer d'Irlande repose sur l’exploitation des poissons pélagiques (hareng Clupea 

harengus) et démersaux (morue Gadus morhua, églefin Melanogrammus aeglefinus, merlan 

Merlangius merlangus, plie Pleurenectus platessa) (Pawson et al., 2002). De nombreux 

autres stocks sont exploités, il s’agit de captures accessoires. La langoustine est l'une des 

pêches les plus importante en mer d'Irlande, qui se produit principalement sur la vaste vasière 

de la mer d'Irlande du Nord-ouest. Dans la mer d’Irlande également les pêches côtières sont 

importantes et reposent sur l’exploitation de la morue (Gadus morhua), la sole (Solea solea), 

merlan (Merlangius merlangus), la plie (Pleuronectes platessa), les crabes bruns (Cancer 

pagurus), et la langoustine (Nephrops norvegicus) (Brander, 1977). Les captures d’espèces 

accessoires et les rejets (merlan, merlu, plie, limande, tacaud norvégien entre autres) sont 

importants dans la pêche en mer d’Irlande (Briggs, 1985; Borges, 2005a). 

 

La mer Celtique 

Géographie 

La mer Celtique est une mer épicontinentale largement ouverte sur l’Océan Atlantique. Elle 

recouvre le plateau continental au sud de l’Irlande sur une surface d’environ 200 000 km². 

Elle communique avec la mer d’Irlande au nord par le canal Saint-Georges et avec la Manche 

à l’est entre les Cornouailles et Ouessant. La mer Celtique est limitée à l’ouest par l’isobathe 

des 200 m (Figure 13a). La majorité du plateau celtique a une profondeur comprise entre 100 

et 200 m (Servain, 1976; ICES, 2008a).  
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Figure 13. (a) Geographie et bathymétrie de la Mer Celtique et (b) des Bancs de Grande Sole 
et de Cockburn (d’après Barnes et al., 2009). 
 

Le fond marin 

Les fonds du plateau celtique présentent un plateau continental très large, recouvert d’un 

faciès principalement sableux façonné par le mouvement des marées (Figure 14). Reynaud et 

al. (1999 b) y décrivent des bancs sableux, de plus de 35 m de hauteur et de 40 à 180 km de 

long avec un espacement régulier de 16 km. Ils se développent à des profondeurs de 100 à 

170 m et sont orientés perpendiculairement à la rupture du plateau continental. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 14. Nature du fond de la mer Celtique (d’après Pinot & Vanney, 1972). 
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En plus des bancs sableux, la présence de grandes dunes de sable (en moyenne, longues de 4 à 

5 km, hautes de 11 m et larges de 500 m), entourées par des étendues sablo–vaseuses et 

orientées parallèlement à la rupture du plateau continental ont été signalées par Servain 

(1976). Au sud de l’Irlande, au niveau de la fosse des Small qui marque l’entrée du canal 

Saint-Georges le fond est vaseux à sablo-vaseux (Servain, 1976; Quéro & Vayne, 1997). 

 

Hydrodynamique 

Au niveau du plateau celtique, l’hydrodynamisme est particulièrement complexe (Servain, 

1976). Si certaines transgressions (mouvements de masses d’eau) apériodiques sont bien 

connues, les mécanismes les provoquant le sont beaucoup moins. Ainsi, des écoulements 

d’eau à forte densité le long de la pente continentale peuvent se produire au cours d’hivers 

particulièrement froids. Plus énigmatiques sont les phénomènes de remontées d’eaux froides 

et de forte salinité originaires de cette même partie continentale et qui, au contraire des 

précédentes, remontent en direction des bancs de Grande Sole et de Cockburn (Figure 13b) 

(Cabioch, 1968).  

 

Climatologie 

L’influence atlantique se fait sentir sur les températures et les salinités de mer celtique. En été 

la colonne d’eau est stratifiée et une thermocline s’installe entre 20 et 40 m. La température 

atteint 15 à 16 °C en surface, tandis que la couche la plus profonde atteint en moyenne 11 °C. 

En période estivale la salinité en surface est légèrement plus faible que la salinité de fond. En 

automne les vents se renforcent et homogénéisent la colonne d’eau. En hiver la température 

de l’eau est en moyenne de 10 °C. La salinité est plus faible au niveau du Canal Saint-

Georges qui reçoit les eaux de la Severn (ICES, 2008a). 

 
Dynamique de l’écosystème 

Dans la mer Celtique, l’efflorescence printanière est de courte durée dans la partie océanique. 

Les biomasses phytoplanctoniques les plus importantes sont observées au niveau côtier (Joint 

et al., 2001). Dans la mer celtique au printemps/été, les dinoflagellés dominent la population 

du microplancton, et les nanoflagellés (dont les cryptophycées) peuvent être abondants 

(Martin & Videau, 1992).  
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En été, ce sont les prymnésiophycées qui sont dominantes. En automne, un mélange de 

prymnésiophycées, de diatomées, de pelagophycées, de dinoflagellés et de cyanobactéries est 

observé.Une efflorescence de diatomées est également observée en automne. Joint & Pomroy 

(1986) ont observé que les cyanophycées se trouvaient essentiellement dans la couche de 

surface (30 m environ) durant le mois d’avril. La production primaire est estimée équivalente 

à 80 gC m-2 a-1 (Joint et al., 2001).  

 
Pêcheries 

L’écosystème dans la mer Celtique est très productif (Heath, 2005b), et soutient une intense 

activité de pêche. Les ressources halieutiques du plateau celtique sont exploitées par les 

pêcheurs français, irlandais, britanniques, espagnols et belges plus d’autres. Contrairement à 

la plupart des plateaux continentaux de l’Atlantique nord-est, la mer Celtique ne soutient de 

forts niveaux d’exploitation que depuis 25 ans. Pinnegar et al. (2002) ont montré que hormis 

un pic au milieu des années 70, les débarquements en provenance de cette zone étaient restés 

à des niveaux assez faibles (environ 100 000 t) jusqu’à la seconde moitié des années 80. Ils 

ont augmenté depuis jusqu’à s’établir à la fin des années 90 autour de 300 000 t. En 2008 le 

Conseil International pour l’Exploration de la Mer à recommandé de diminuer la mortalité par 

pêche sur les gadidés en mer Celtique (ICES, 2008a). L’intensification récente des activités 

de pêche a pu avoir des effets significatifs sur la structure de l’écosystème comme l’ont 

montré Pinnegar et al. (2002) et Heath (2005b). En 2013, les captures totales s’élèvent à 385 

000 t en 2013 contre 321 000 t en 1980. Les rejets peuvent avoir un impact important sur 

l’état des ressources exploitées. Les captures non débarquées d’espèces-cibles (langoustine, 

merlan, cardine, merlu) contribuent de façon significative aux captures de ces espèces (Rochet 

et al., 2002; Rochet, 2012). 

 
La Manche  

Géographie 

La Manche est une mer épicontinentale bordée au nord par le Royaume-Uni, au sud par la 

France, d’une longueur d’environ 500 km et d’une superficie de 77 000 km². Ouverte à 

l’ouest aux influences de l’océan Atlantique, la Manche communique à l’est avec la mer du 

Nord. Sa profondeur moyenne est de 54 m, un maximum de 172 m est enregistré au niveau 

d’une fosse centrale entre la Bretagne nord et les Cornouailles (Guérin, 2003).  
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Le fond marin 

La nature des fonds de la Manche est très contrastée : elle repose dans la partie est sur un 

socle constitué de roches sédimentaires tendres (formations du Bassin Parisien), alors que 

l’ouest est composé de formations géologiques plus résistantes (Massif Armoricain). Le fond 

de la Manche se divise en deux parties distinctes (Figure 15). La partie est de la Manche est 

marquée par des dépôts d’origine terrigène (sable vaseux, sable, sable graveleux), et la partie 

ouest est composée de sédiments calcaires; les deux parties sont séparées par un éperon de 

galets dans le prolongement de la presqu’île du Cotentin (Carpentier et al., 2009). Dans la 

partie ouest les courants de marée sont plus importants et dispersent les sédiments le long 

d’un gradient sud-est nord-est, allant de la baie du mont Saint Michel au sud des Cornouailles 

britanniques (Larsonneur et al., 1982; Carpentier et al., 2009). 

Figure 15. Nature des fonds en Manche (d’après Vaslet et al., 1978). 

 

Hydrodynamique 

La Manche orientale est considérée comme une zone de transition entre l'Océan Atlantique et 

la mer du Nord. L’hydrodynamisme de cette mer côtière semi-fermée est affecté 

conjointement par le vent et les marées. L’amplitude des marées de printemps est modérée 

(3m) à forte (12 m), une caractéristique des mers peu profondes.  

L’amplitude des marées est plus importante dans le canal de l'est près de la côte française, 

mais très basse le long du tronçon Dorset de la côte anglaise. La variation de la vitesse du 

courant de marée à travers la Manche orientale montre que les forces de marée sont les plus 

fortes dans le centre-ouest. Au printemps, la vitesse des courants de marée est supérieure à 2 

m.s-1 dans la partie Ouest-centrale de la Manche; Hamblin et al. (1992) ont rapporté des 

vitesses maximales de 4,6 m.s-1. 

     Sables fins et vases 

     Sables 

     Sables graveleux 

     Graviers 

     Galets 
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Climatologie 

La Manche Est est soumise à des fluctuations saisonnières de température. De façon globale, 

la température des eaux est liée à la bathymétrie : les eaux côtières sont les plus chaudes en 

été, tandis que les eaux plus profondes sont les moins froides en hiver (Parker-Humphreys, 

2004). Dans la Manche en hiver, la colonne d’eau est homogène verticalement mais il existe 

un gradient horizontal de température, celle-ci atteignant 11 °C à l’ouest et 7 °C à l’est. Au 

printemps, une légère stratification verticale s’installe dans la partie ouest de la zone, la partie 

la moins profonde ayant tendance à rester verticalement homogène. En été, la température de 

surface est d’environ 16 °C, tandis qu’au niveau du fond on retrouve un gradient horizontal 

allant de 11 °C à l’ouest à 17 °C à l’est. Une autre caractéristique intéressante de la Manche 

est la présence d’un gradient de salinité formant un fleuve côtier, qui se déplace du sud vers le 

nord le long de la côte française (Carpentier et al., 2009). En hiver, les crues des grands 

fleuves font chuter la salinité à 32 psu dans le sud de la zone. (Agoumi et al., 1983; Quéro & 

Vayne, 1997). 

 

Dynamique de l’écosystème 

La Manche orientale est un écosystème particulièrement dynamique, d’une richesse 

biologique importante et une zone d’interface productive (Guiselin, 2010). La production 

primaire est importante, la faune benthique est abondante et la diversité en poissons est 

élevée. La période productive, entre mars et juillet, est principalement dominée par les 

diatomées et la Prymnésiophycée (Miller, 2004). Les diatomées, qui représentent le groupe 

dominant du bloom printanier, sont abondantes sur l’ensemble du plateau continental. Les 

plus grandes concentrations sont rencontrées au niveau des panaches des fleuves, 

particulièrement de la Seine. 

 
Pêcheries 

La pêche en Manche orientale constitue l'une des pêches commerciales les plus riches en 

Europe, tant en termes de quantité que de diversité (pélagiques, poissons plats, gadidés, 

patins, roussettes, crustacés, mollusques et céphalopodes) (Vaz et al., 2006; Carpentier et al., 

2009). La plupart des stocks de poissons dans cette zone sont pleinement exploités ou 

surexploités (Biseau, 2015). Les activités de pêche sont généralement plus développées sur le 

littoral français que du côté du Royaume-Uni et de la Belgique.  
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La pêcherie de la Manche orientale est divisée entre : Pêcherie littorale, côtière (navires < 12 

m) et au large (navires > 12 m). La flotte française le long de cette côte comprend plus de 600 

navires et les débarquements ont dépassé 90 000 tonnes en 2005. La pêche côtière française se 

compose de fileyeurs, chalutiers côtiers, palangriers et de navires polyvalents. Dans la 

Manche les pêches côtières réalisées par les chalutiers pélagiques et les chalutiers de fond 

reposent sur l’exploitation de petits pélagiques (hareng, sprat et maquereau), de la sole et des 

céphalopodes. Les pêcheries mixtes (dragueurs et chalutiers mixtes) ciblent principalement la 

coquille Saint-Jacques, la sole, le rouget, la morue, le merlan, le bar, le griset, le maquereau et 

le hareng (Rochet et al., 2008; Carpentier et al., 2009). 

 

Le golfe de Gascogne 

Géographie 

Le golfe de Gascogne est la façade atlantique du littoral français et nord espagnol. Sa limite 

conventionnelle est une droite joignant le cap Ortegal, en Galice (vers 43° N), à la bouée d'Ar-

Men, au large de l’île de Sein (48° N). Le domaine se caractérise par un vaste plateau 

continental séparé de la plaine abyssale par le talus continental. Il couvre une surface 

d’environ 225 000 km². Le plateau continental est plus large au nord et au centre : environ 

140 km pour 50 km au niveau des Landes (ICES, 2008c). 

 

Le fond marin 

La géologie du golfe de Gascogne est complexe. La côte nord, de la pointe bretonne jusqu’à 

la Charente Maritime est plutôt rocheuse, tandis que la côte sud est sableuse. Le plateau 

continental est majoritairement couvert de sédiments d’origine terrigène (Figure 16). 

L’intérieur du plateau jusqu’à 100 km au large est constitué de sédiments grossiers, rocheux à 

sableux. Le plateau externe, de 100 à 200 km de la côte se caractérise par un substrat sablo 

vaseux. Une large formation vaseuse, la Grande Vasière, s’étend sur plus de 250 km de long 

et 30 km de large au niveau de l’isobathe des 100 m, entre la pointe bretonne et l’île d’Oléron. 

Une grande quantité de particules fines composant la Grande Vasière est remise en 

suspension en hiver, rendant la colonne d’eau très turbide (Quéro & Vayne, 1997; Dubrulle et 

al., 2007). 
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Figure 16. Carte de la nature des fonds du golfe de Gascogne (SHOM, 2011). 

 

Hydrodynamique 

La circulation générale du golfe de Gascogne se définit par une circulation anticyclonique de 

surface appartenant au gyre Nord-Atlantique. La branche sud de la dérive Nord-Atlantique 

circule vers le sud-est au large de la Bretagne et transite dans le golfe de Gascogne le long du 

talus du plateau continental (Figure 17). Ce courant rejoint ensuite le courant du Portugal 

après avoir longé les côtes espagnoles (Koutsikopoulos & Le Cann, 1996; Bode et al., 2002). 
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Figure 17. Circulation saisonnière dans le Golfe de Gascogne : (a) automne d'octobre à 
décembre, (b) hiver de janvier à mars, (c) printemps d'avril à juin et (d) été de juillet à 
septembre. L’échelle de gris représente la profondeur (0-500 m isobathes). Les flèches 
représentent des vitesses de courant. Les écarts types sont représentés par des ellipses (d’après 
Charria et al., 2013). 
 

 

 

 

 

a b 
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Cette boucle provoque l’apparition de gyres anticycloniques et cycloniques dans la partie 

centrale du golfe appelées SWODDIES (Slope Water Oceanic Eddies; Pingree & Le Cann, 

1992b). Ces gyres se déplacent lentement (2 cm.s-1) vers l’ouest (Pingree & Le Cann, 1992b). 

La circulation résiduelle sur le plateau, près des côtes, est le résultat de plusieurs facteurs, 

dont l’entraînement par le vent et les courants de marée. On constate alors un courant côtier 

sud-nord permanent, parallèle à la côte. Le long du talus continental, les courants sont 

généralement orientés vers le nord. Entre ces deux courants, une circulation saisonnière, 

dépendant des mouvements atmosphériques, se met en place : 1) en automne et en hiver, les 

courants poussent les eaux vers le sud; 2) au printemps et en été, les eaux de surface se 

dirigent plutôt vers le nord (Pingree & Le Cann, 1990). 

 

Climatologie 

Le Golfe de Gascogne est soumis au rythme climatique saisonnier. En hiver, les apports 

fluviaux sont faibles, les eaux sont bien mélangées et relativement riches en nutriments 

(Varela, 1996). Sur le plateau continental français, les vents forts homogénéisent la salinité et 

la température sur toute la colonne d’eau. Une stratification saline se met en place lorsque les 

débits sont forts et par vents de secteur nord-ouest. Les eaux fluviales se répandent sur le 

plateau et sont détournées vers le nord par les vents géostrophiques (Lampert, 2001). Les 

température et salinité de surface dans le golfe de Gascogne sont plus élevées dans le sud de 

la zone. Au printemps, la température de surface augmente engendrant une faible stratification 

thermique. En été les eaux de surface peuvent atteindre 21 °C dans le sud contre 17 °C dans le 

nord. En hiver ce gradient nord-sud est moins visible et les températures de surface sont de 

l’ordre de 11-12 °C. La température de fond sur le plateau est constante toute l’année, autour 

de 11,5 °C. La salinité dans le golfe de Gascogne est en moyenne de 35 psu sur le plateau et 

de 35,5 psu aux accores. Elle peut descendre jusqu’à 33 psu en hiver aux abords des grands 

fleuves (ICES, 2008c). 

 

Dynamique de l’écosystème 

La production phytoplanctonique du Golfe de Gascogne est en premier lieu soumise au 

rythme saisonnier de l'éclairement solaire, de l'apport thermique et des forçages mécaniques 

liés aux vents et aux courants de marée. Les communautés de phytoplancton dans le golfe de 

Gascogne sont dominées par les diatomées (Dupuy et al., 2011).  
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Les diatomées, qui représentent le groupe dominant du bloom printanier, sont abondantes sur 

l’ensemble du plateau continental, les plus grandes concentrations se rencontrant au niveau 

des panaches des fleuves. La production primaire dans le golfe de Gascogne est relativement 

faible en comparaison à d’autres régions. 

 

Pêcheries 

Le plateau continental du golfe de Gascogne est exploité par une flotte européenne, composée 

majoritairement de bateaux français, espagnols et portugais. Les pêcheurs ciblent des espèces 

pélagiques comme la sardine Sardina pilchardus, l’anchois Engraulis encrasicolus, le 

maquereau et le chinchard commun Trachurus trachurus et des espèces démersales comme le 

merlu, sole, les cardines et les baudroies, mais également des crustacés à haute valeur 

commerciale comme la langoustine (Nephrops norvegicus). Plusieurs  stocks du golfe de 

Gascogne sont gérés par le système de TAC et quotas. Les stocks de sole et de langoustine 

sont considérés comme étant surexploités. La pêche à l’anchois a été fermée de juillet 2005 à 

décembre 2009 et a fait l’objet d’un plan de reconstitution. Elle a été rouverte en janvier 2010 

avec une TAC de 7 000 t (ICES, 2010). Egalement pour le stock Nord de merlu au début des 

années 2000, une mortalité par pêche forte, une baisse de la biomasse féconde et une série de 

recrutements faibles ont justifié la mise en place d’un plan de restauration. Une première série 

de règlements a mis en place des mesures techniques visant à protéger les juvéniles de merlu. 

Le plan d’urgence adopté a été remplacé en 2004 par un plan de restauration. Depuis la mise 

en place de ces mesures en 2001, la mortalité par pêche est proche du niveau de précaution. 

Le stock Nord de merlu se trouve actuellement au maximum de sa capacité reproductive et 

dans une situation d’exploitation durable, avec des débarquements de 78 457 t en 2016 (ICES, 

2015). 

 

1.2. Présentation des espèces sélectionnées 

Ces espèces ont été sélectionnées pour les études sur la variabilité des paramètres de 

croissance individuelle et de la population en fonction de critères d’importance halieutique, 

afin de répondre aux questions posées dans le cadre de cette étude. Ces espèces doivent être 

suffisamment abondantes dans toutes les régions échantillonnées et régulièrement présentes 

d’une année sur l’autre.  
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Ces espèces doivent posséder une large aire de distribution afin de pouvoir comparer leurs 

réactions aux changements environnementaux; enfin ces espèces doivent aussi présenter des 

traits d’histoire de vie différents: espèces côtières ou océaniques, à durée de vie longue ou 

courte, espèces migratrices ou sédentaires, espèces à l’alimentation opportuniste ou 

spécialiste, poissons ciblés par la pêche ou non, etc. Les espèces choisies pour l'étude 

appartiennent aux familles clupéidés (Sardinella aurita), athérinopsidés (Xenomelaniris 

brasiliensis), gadidés (Merlangius merlangus et Melanogrammus aeglefinus) et soléidés 

(Solea solea). 

 

Sardinella aurita 
Répartition géographique 

On trouve la sardinelle ronde dans l'Océan Atlantique, du Sud-Ouest tropical de l’Afrique 

jusqu’au sud de l’Espagne et de l’Amérique du nord jusqu’au sud du Brésil. Elle est 

également présente en Méditerranée. Dans la plupart de ces régions l’exploitation de cette 

espèce relève de la pêche artisanale. Les concentrations importantes de S. aurita dans 

Venezuela se trouvent dans les zones d’upwelling côtier (Figure 18). Cervigon (1964) et 

Simpson & Gonzalez (1967) signalent qu’au Venezuela l’espèce est présente de façon 

discontinue et près des côtes, depuis le golfe de Cariaco jusqu'à Cabo Tres Punta dans l’Est du 

Venezuela.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 
                                                                                                             Sardinella aurita 
 
Figure 18. Répartition de la sardinelle ronde pour les côtes de Venezuela (zone blanche) et la 
distribution global de la biomasse des poisson pelagiques (Zona ombrée)(d’apres Frèon et al., 
1997).  
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Distribution 

S. aurita est une espèce des zones pélagiques côtières. De grands bancs ont été observés dans 

les eaux de surface, en haute mer et à l’intérieur des golfes et des baies. A certaines périodes 

de l’année on la retrouve dispersée sur les fonds marins, principalement les grands individus. 

Elle affectionne les eaux salées et une température inférieure à 24 °C, mais on peut la trouver 

dans des zones atlantiques insulaires plus chaudes. Les prospections acoustiques (Gassman et 

al., 2012), ont révélé que les principales concentrations de sardinelle ronde se produisaient 

entre janvier et avril dans le golfe de Cariaco, l’île de Margarita, Araya, Coche et Cubagua. 

 

Alimentation 

Le régime alimentaire des jeunes est à base de plancton, phytoplancton (diatomées et 

dinoflagellés) et zooplancton (copépodes et euphausiacés). Les individus adultes s’alimentent 

principalement de dinoflagellés, diatomées, et copépodes et secondairement de microalgues, 

larves de différents groupes taxonomiques (décapodes, bivalves, copépodes, cirripèdes, 

ostracodes et amphipodes), et œufs de poisson et de copépodes. Occasionnellement des 

cladocères et d’autre larves (gastéropodes, appendiculaires, foraminifères, chaetognathes, 

annélides et polychètes) sont aussi consommées (Bruzual, 1984; Caldera et al., 1988; Ramirez 

et al., 1987). 

 

Période de reproduction 

 

La literature signale des périodes de reproduction différentes pour la sardinelle dans 

différentes régions, entre novembre et juin (Reyes, 1981). Simpson & Gonzalez (1967) ont 

indiqué que la ponte est continue dans le golfe de Cariaco pendant toute l’année, avec un pic 

observé entre janvier et février. Le golfe de Cariaco est peu significatif comme zone de 

reproduction, peut-être que les sardinelles viennent dans cette région pour des raisons 

nutritionnelles et seule une petite partie de la population s’y reproduit (Ramírez & Huq, 1986; 

Fréon et al., 1997). Les femelles et mâles atteignent la maturité à 20 cm longueur totale (LT) 

Le nombre d'œufs par ponte varie entre 9 783 et 77 117 par femelle. La ponte est liée aux 

facteurs environnementaux, principalement à l’upwelling côtier et aux contributions des 

effluents des fleuves comme l’Orénoque pendant la saison des pluies (Fréon et al., 1997; 

González et al., 2007).  
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Croissance 

Les paramètres relatifs à la croissance de la sardinelle dans le golfe de Cariaco ont été estimés 

à partir de la lecture directe des otolithes et fréquences de longueur (Barrios, 2002; Gonzalez 

et al., 2007; Barrios et al., 2010). Comme beaucoup de petits pélagiques, ils ont une stratégie 

de reproduction dite "r" à cycle biologique court, ayant une grande vitesse de multiplication et 

donc un taux de renouvellement rapide favorisant un fort taux de croissance. La croissance de 

S. aurita est liée à la température et à l'approvisionnement alimentaire. Mendoza (1996) et 

Gonzalez (2006) ont indiqué que la prédation forte par les petits thons et les carangidés a 

aussi induit S. aurita à développer une stratégie de croissance rapide. 

 

Atherinella brasiliensis  

Répartition géographique 

L’athérine brésilienne ou tinicalo appartient à la famille athérinidés et est abondante dans les 

eaux protégées et dans les lagunes littorales saumâtres ou hypersalines. Le tinicalo est 

rencontré dans les eaux d’Amérique du Sud de la mer des Caraïbes en Colombie et jusqu’au 

sud-est de l’Uruguay (Figure 19). Par son abondance il constitue un maillon important de la 

chaîne trophique de l'écosystème pélagique de la côte. Il est utilisé dans la pêche artisanale 

comme appât (Cervigón et al., 1992; Marin et al., 1995). 

 

 

 

 

 

 

                                                                                          Atherinella brasiliensis 

 

Figure 19. Répartition géographique de Atherinella brasiliensis (Point Maps, Reyes, K., 
2011). 
 

Distribution  

Le tinicalo est une espèce benthopélagique côtière, qui vit sur les fonds vaseux ou sableux. 

Les juvéniles se trouvent sur les mangroves, tandis que les adultes se trouvent sur des 

substrats de sable (Neves et al., 2006). 
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Alimentation 

Les tinicalos se nourrissent principalement d’organismes planctoniques : copépodes 

(calanoïdes), cladocères, diatomées, larves de mollusques, de poisson, de crevettes, cirripèdes, 

insectes terrestres et débris végétaux (Carreño, 1975; Contente et al., 2011). Aussi élevés 

plasticité diététique dans A. brasiliensis peut être un aspect de son succès de diffusion à 

travers la côte sud-américaine orientale; en plus, cet attribut peut jouer un rôle important dans 

le soutien de grand populations locales observées. 

 

Période de reproduction 

Dans la région nord-est les femelles sont fécondes toute l’année, avec un pic entre octobre et 

janvier. Les femelles et mâles atteignent la maturité à 7,8 et 6,9 cm longueur totale (LT). Le 

nombre d'œufs par ponte varie entre 894 et 3082 avec une moyenne de 2168, et la taille 

moyenne des femelles matures est de 10,7 cm LT. La phase de la métamorphose des larves en 

juvéniles (13,08 ± 2,07 mm LT) a été observée à 40 jours d'âge (Cervigon, 1991). 

 

Croissance 

La croissance post-larvaire de X. brasiliensis a été rapportée pour des individus ayant une 

longueur comprise entre 7 et 32,9 mm et un âge allant de 23 à 73 jours. Les otolithes sagitta 

présentent un nucleus arrondi d’une moyenne de 13 microns. Les anneaux de croissance ont 

été observés clairement et ont été considérés comme une formation quotidienne, en tenant 

compte des travaux d’investigation antérieurs sur certains représentants de la famille des 

athérinidés, comme Menidia menidia et Lauresthes tenuis (Barkman, 1978; Brothers et al., 

1976). Pour les mêmes espèces, dans des conditions contrôlées en laboratoire la croissance a 

été estimée à 0,21 mm/jour après l'éclosion, et les larves atteignaient 13 mm LT à 40 jours 

(Del Rio et al., 2005). Pour les femelles et mâles la longueur asymptotique est comprise entre 

16 et 17 cm et le taux de croissance entre 0,88 et 0,83 an-1 (Bervian & Fontoura, 2007). La 

longévité a été estimée de 1,5 à 3 années (Contente et al., 2011). 

 

Famille des gadidés 

Comprenant des espèces commercialement importantes, la famille des gadidés est la seconde, 

après les clupéidés, en termes de volume mondial de débarquements de poissons marins 

(Cohen et al., 1990).  



43 
 

Chapitre 1 : Présentation des zones et des espèces étudiées  
 
Les espèces de gadidés sont présentes dans les Océans Arctique, Atlantique et Pacifique, dans 

les eaux tempérées et septentrionales, principalement de l’hémisphère nord. Les espèces 

choisies pour l'étude représentent les genres Merlangius et Melanogrammus. 

 

Merlangius merlangus 

Répartition géographique 

Le merlan (Merlangius merlangus) est une espèce de poisson de la famille des gadidés, la 

seule du genre Merlangius. Sa coloration est variable et peut être brun-jaunâtre ou bleu foncé. 

Ses flancs sont gris, jaune et blancs, et son ventre est argenté. Une petite tache sombre est 

souvent présente à la base supérieure des nageoires pectorales. Le merlan est rencontré dans 

les eaux de l’Atlantique nord-est, depuis le nord de la Norvège et de I’Islande jusqu’au Sud 

du golfe de Gascogne (Figure 20). Le merlan est l'une des espèces les plus abondantes et les 

plus répandues en mer du Nord (Knijn et al., 1993).  
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                                                                                                   Merlangius merlangus 
 
 
 
 
 
3 
 
 
Figure 20. Présence de merlan dans les captures des campagnes de pêche scientifique IBTS, 
de 1971 à 2015. Source : Datras. 
 
La distribution spatiale des débarquements ces dernières années suggère qu'il existe trois 

grandes concentrations en mer du Nord: (i) la zone nord, (ii) au large de l'est de la côte 

anglaise, et (iii) dans le sud de la mer du Nord et la Manche (ICES, 2005).  



44 
 

Chapitre 1 : Présentation des zones et des espèces étudiées  
 
Ces zones correspondent aux principales zones d’œufs de merlan trouvés lors d’une recherche 

d’ichthyplancton en 2004 sur l'ensemble de la mer du Nord (Munk et al., 2009). L’abondance 

du stock de merlan dans la mer du Nord et en Manche est a commencé à diminuer au début 

des années 1990, atteignant son plus bas niveau historique en biomasse du stock reproducteur 

(BSR) en 2007 et 2014 (Biseau, 2015). L'exploitation intensive du merlan a commencé quand 

les captures de morue (Gadus morhua) et d’églefin (Melanogramnus aeglefinus) ont diminué. 

Selon les études déjà publiées, il n’a pas été autant étudié que la morue et l'églefin (Loots et 

al., 2011). 

 

Distribution 

Le merlan est une espèce bentho-démersale qui vit sur substrats rocheux ou vaseux entre 10 et 

200 m de profondeur, et en plus fortes concentrations entre 30 et 100 m (Atkinson et al., 

2004). L'espèce se trouve principalement dans les milieux marins et saumâtres des eaux 

tempérées. Les juvéniles sont essentiellement présents dans les eaux côtières (5 à 30 m de 

profondeur) et les adultes dans des eaux dont la température est comprise entre 6 et 9 °C 

(Loots et al., 2011). 

 

Alimentation   

Le régime alimentaire exclusivement pélagique de merlans juvéniles se compose de 

copépodes, mysidacés, amphipodes et petits poissons, alors que celui des adultes est 

pélagique et benthique, à base de crevettes, crabes et mollusques (Hislop et al., 1991; 

Pedersen, 1999). La proportion de poissons est liée à l’augmentation de la ration alimentaire 

avec la taille. Sur la base de son alimentation et de la taille du stock, le merlan est considéré 

comme l'un des principaux prédateurs de poissons en mer du Nord. Les merlans, notamment 

au stade juvénile, sont une proie importante des gadidés plus grands et d'autres espèces 

démersales. Le cannibalisme est fréquent (Bromley, 1997). 

 

Période de reproduction 

Le moment et la durée de la ponte sont influencés par les caractéristiques maternelles, telles 

que la taille et l'âge, ainsi que par des paramètres environnementaux.  
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Les précédentes études signalent différentes périodes de reproduction dans différents régions, 

de février jusqu’à juillet (Zheng et al., 2001; Gibb et al., 2004) avec un pic entre mars et avril 

(Gibb et al., 2004). Les zones de ponte récurrente se limitent aux grands estuaires et aux 

zones proches de ceux-ci (Lelièvre et al., 2014) 

 

Croissance 

Le taux de croissance varie entre les populations de merlan. Des la première année les 

individus peuvent atteindre de 15 à 20 cm de longueur. Les femelles sont plus grandes et 

croissent plus vite que les mâles (Gerristen et al., 2003), et peuvent atteindre une longueur 

maximale de 70 cm. L'analyse de la composition chimique des otolithes suggère que les 

jeunes et les adultes vivent dans des zones différentes (Ware, 2004). 

 

Melanogrammus aeglefinus 

Répartition géographique 

L’églefin (Melanogrammus aeglefinus) appartient également à la famille des gadidés, mais il 

diffère des autres espèces par sa ligne latérale, et il est plus sombre. Sa dorsale est gris-violacé 

foncé et il présente un corps argenté devenant argent sur les flancs et blanc sur le ventre, ainsi 

qu’une tache foncée de chaque côté au milieu de la fin du pectoral, juste sous la ligne latérale 

(Bigelow & Schroeder, 1953). Le corps de l’églefin est lourd, allongé et comprimé 

latéralement. La tête est large, le museau arrondi avec une bouche légèrement inférieure et 

petite avec un seul petit barbeau près de l'extrémité de la mâchoire inférieure. Ses yeux sont 

modérément grands (Svetovidov, 1986; Björnsson et al., 2010). L’églefin est réparti dans 

l'Océan Atlantique Nord. Dans l'est de l'Atlantique nord il va du golfe de Gascogne au 

Spitzberg; de la mer de Barents à la Nova Zemblaya; on le retrouve autour de l'Islande (Figure 

21). Il est rare dans le sud du Gröenland (Bigelow & Schroeder, 1953; Scott & Scott, 1988). 

 

Distribution 

L’églefin est une espèce bentho-démersale qui vit sur substrats sableux, durs ou des graviers 

(Björnsson et al., 2010). Ce type d'habitat est associé à la couleur du corps, peut-être parce 

qu'il offre une certaine protection contre les prédateurs par homochromie (Lough et al., 1989).  

Les plus fortes concentrations se trouvent entre 50 et 200 m de profondeur.  
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Lors de la migration de la zone pélagique à la zone démersale, se produisant de 2 à 6 cm de 

longueur standard (Scott & Scott, 1988; Lough & Potter, 1993). Les églefins ne sont présents 

sur le littoral que de façon sporadique. Les populations d'églefin dans l’est de l’Océan 

Atlantique nord-est s'engagent dans de grandes migrations dans la mer de Barents et l'Islande, 

alors que dans l’ouest de l’Océan Atlantique nord, la migration est plus restreinte (Cohen et 

al., 1990). Les grands poissons sont présents dans cet habitat à des températures comprises 

entre 1 et 13°C (Scott & Scott, 1988). 
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Figure 21. Présence de l’églefin dans les captures des campagnes de pêche scientifique IBTS, 
de 1971 à 2015. Source : Datras. 
 

Alimentation  

Les églefins se nourrissent principalement de petits organismes benthiques y compris de 

crustacés, de mollusques, d’échinodermes et de vers (Albert, 1994; Björnsson et al., 2010). 

Les grands poissons se nourrissent aussi de poissons tels que le lançon, le tacaud norvégien, la 

plie canadienne, le gobie, le sprat et le hareng. Les églefins constituent des proies importantes 

pour les poissons piscivores, principalement les grands gadidés et les autres espèces 

démersales. Dans d’autres parties du monde (Nouvelle-Écosse et banc des Faroe), un lien à 

été établi entre la quantité de chlorophylle ou la production primaire et la taille de la cohorte 

de l’églefin. 
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Période de reproduction 

La période de reproduction connue pour l’églefin s’étend de février à juin avec un pic observé 

entre mars et avril en mer du Nord (Hislop, 1984; Cohen et al., 1990; Wright & Gibb, 2005). 

Une expérience de manipulation de la photopériode en laboratoire au Royaume-Uni indique 

que la maturation se produit jusqu'à 5 à 6 mois avant la ponte, à la fin de mois de juin, avec 

une diminution lors du solstice (Davie et al., 2007). Les églefins forment de grandes 

agrégations à mi-profondeur et produisent de grandes quantités d'œufs planctoniques qui 

prende une à trois semaines pour l'éclosion (Russell, 1976). La ponte se produit dans une eau 

dont la salinité atteint 35 psu et à une profondeur située entre 50 et 150 m (Björnsson et al., 

2010). Selon la littérature les mâles atteignent leur maturité sexuelle à l’âge de 4 ans et les 

femelles vers 5 ans. Les adultes reproducteurs se trouvent le plus souvent entre 80 et 200 m, à 

une température comprise entre 4° et 10 °C. La ponte est liée aux températures plus élevées. 

Les églefins ne semblent pas avoir de zones d'alevinage spécifiques. Les facteurs liés à la 

maturation peuvent varier en réponse à des effets non génétiques, tels que l'augmentation en 

approvisionnement alimentaire, l'abondance des populations et la température. 

 

Croissance 

Dans cette espèce, la croissance observée est variable et semble être propre à chaque cohorte 

(ICES, 2006). Il est tout à fait plausible que la croissance de l’églefin soit dépendante de la 

densité, en particulier en fonction des classes d’âge. La croissance de l’églefin est liée à la 

température et à l'approvisionnement alimentaire. Le taux de croissance varie 

considérablement d'une région à l’autre. En moyenne, l'églefin croît de 7 à 9 cm chaque année 

avant d’arriver à maturité, après quoi on note une baisse du taux de croissance (Olsen et al., 

2010). 

 

Solea solea 

Répartition géographique 

La sole commune Solea solea est un Téléostéen, Pleuronectiforme, de la famille des soléidés. 

Cette espèce présente un corps ovale avec les deux yeux situés sur le coté droit des individus. 

Sa bouche est située dans la partie inférieure du corps; la narine de la face aveugle est simple 

et non élargie.  
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Les nageoires pectorales sont bien développées, et celle de la face oculée présente une tâche 

noire dans sa moitié distale. La sole commune présente une ligne latérale rectiligne avec une 

branche supra-temporale incurvée (Fischer et al., 1981).  
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Figure 22. Présence de la sole commune dans les captures des campagnes de pêche 

scientifique IBTS, de 1971 à 2015. Source : Datras 

 

La sole est présente en abondance sur le plateau continental de l'Atlantique est. Sa distribution 

géographique s'étend de la Norvège aux côtes nord de l'Afrique et comprend le bassin 

méditerranéen (Figure 22). Si elle fréquente une grande partie du plateau continental, ses 

habitats sont plus ou moins disjoints selon la latitude avec, dans tous les cas, des nourriceries 

côtières et estuariennes (Quéro & Vayne, 1997; Rogers, 1994; Gibson, 2014). 

 

Distribution 

Au cours de la métamorphose, les larves, initialement dispersées autour des frayères du large 

(Koutsikopoulos et al., 1991), modifient leur répartition verticale et horizontale en se 

concentrant près du fond et dans la zone côtière (Amara et al., 2000). Une fois 

métamorphosée, la sole adopte alors le mode de vie benthique qui caractérise les juvéniles et 

adultes de cette espèce.  
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Les jeunes soles se concentrent dans les baies et estuaires, en sélectionnant spécifiquement les 

fonds meubles vaseux, sables fins et vaseux généralement inférieurs à 20 m de profondeur et 

faible salinité (Millner & Whiting, 1990; Dorel et al., 1991). Différents auteurs confirment 

que la préférence de substrat est liée à la disponibilité de la nourriture. Après la ponte les 

adultes ont tendance à se rapprocher de la côte (< 20 m de profondeur) au printemps et à 

migrer vers des eaux plus profondes en hiver (200 m de profondeur).  

 

Alimentation  

Les soles ont deux périodes d'alimentation pendant la nuit et à l'aube (Lagardère, 1987), mais 

sont des prédateurs principalement nocturnes (Kruuk, 1963). Le régime alimentaire, constitué 

de la faune d'invertébrés benthiques et épi-benthiques (polychètes, mollusques et crustacés), 

montre des variations qualitatives et quantitatives en fonction de la saison, de la zone et de la 

taille des individus (Lagardère 1987; Amara et al., 2001). 

 

Période de reproduction 

Le cycle de reproduction rapporté dans différentes régions pour la sole commune se déroule 

entre janvier et juin et peut avoir une saisonnalité très marquée (Rijnsdorp & Vingerhoed, 

1994; Quéro & Vayne, 1997). La littérature rapporte une variabilité géographique de la 

période de ponte (Rijnsdorp & Vingerhoed, 1994; Witthames et al., 1995; Mollet et al., 

2013). La ponte à été observée entre 40 et 100 m de profondeur sur des substrats hétérogènes. 

La reproduction a été rapportée à des températures supérieures à 9° C (Wegner, et al., 2003).  

 

Croissance 

La croissance varie selon la latitude, celle de la femelle est toujours plus rapide que celle du 

mâle. A 9 ans la taille moyenne des mâles est de 40 cm contre 42 cm pour les femelles. L’âge 

maximal de la sole dans le golfe de Gascogne est 25 ans et la taille peuvent atteindre 60 cm. 

Dans la Manche est et la mer du Nord l’âge maximal peut atteindre 27 ans pour la femelle et 

24 ans pour le mâle, avec pour taille maximale 70 cm (Quéro & Vayne, 1997). 
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Synthèse 

La description détaillée des caractéristiques biologiques, écologiques et de la pêche, décrites 

ci-dessus ont permis de trier les espèces selon plusieurs critères (Blanchard, 2006, Gibson, 

2005). Selon la la distribution géographique (boréale, tempérée, subtropicale, tropical), le 

mode de vie (benthique = sur le fond, démersal = près du fond, pélagique = en pleine eau), le 

type d’habitat, la vitesse de croissance, la duré de vie (courte < 10 ans, longue > 10 ans). 

Selon les objectifs exposées dans l’introduction, ces critères peuvent conduire les espèces à 

être plus ou moins sensibles aux facteurs biotic et abiotic.  
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CHAPITRE 2 : 
Variations temporelles des paramètres  

de croissance de la sardinelle ronde  
dans le golfe de Cariaco, en mer des Caraïbes 
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Chapitre 2 : Variations temporelles des paramètres de croissance de la sardinelle 
ronde dans le golfe de Cariaco, en mer des Caraïbes. 

 

Contexte et problématique 

Dans ce chapitre sont étudiées les variations temporelles des paramètres de croissance de la 

sardinelle ronde et la relation entre la mortalité totale et les captures. L'exploitation de cette 

ressource a connu un développement important au cours des dernières décennies. Selon les 

chiffres officiels, les captures totales de l’Océan Atlantique dans la période 2000-2005 se 

situaent à une moyenne de 450 000 tonnes par an. Le Venezuela et le Sénégal contribuaient à 

la mayorité plus grand nombre des captures de sardinelle, avec un pourcentage combiné 

équivalent à 50% du total. Dans la période 1990-2008 au Venezuela la production se situait à 

une moyenne de 114 752 tonnes, avec un maximum de 204 000 t en 2004 Les captures 

diminuent soudainement à 37 000 t en 2008 (Figure 4). Néanmoins, ces dernières années les 

captures continuent en disminution (Gomez et al., 2014; Mendoza, 2015). Les populations les 

plus importantes de cette espèce dans l'Atlantique sont associées à des zones d'upwelling, 

comme sur la plate-forme du nord-ouest de l’Afrique et la plate-forme du nord-est du 

Venezuela (Cury & Roy, 1991; Fréon & Mendoza, 2003; Rueda-Roa, 2012). Depuis ses 

commencements, la pêcherie vénézuélienne de sardinelle a un caractère strictement artisanal 

et utilise des embarcations relativement petites avec des filets ou sennes de plage de style 

artisanal qui sont opérés manuellement depuis la côte (Rueda-Roa, 2012). Les captures sont 

principalement destinées à l'industrie de la conserverie. Cette sardinelle qui se consomme 

également sous la forme de poisson frais sert par ailleurs d’appât pour d’autres pêches à 

caractère commercial (Novoa et al., 1998; Mendoza, 1999). En raison des niveaux élevés de 

production obtenus par cette pêche jusqu'en 2003, cette ressource est devenue l'une des 

principales sources de protéines à bon marché pour la population vénézuélienne. Compte tenu 

de ce qui précède, et particulièrement en considérant la diminution récente dans les niveaux 

de capture et ses implications sociales, économiques et écologiques, il a été recommandé de 

maintenir un suivi et de renforcer la surveillance en mettant en place un programme 

permanent de prospections hydroacoustiques. Bien que des campagnes acoustiques aient été 

faites dans les décennies précédentes par La Fondation la Salle (1974, 1992, 2002), le Fridtjof 

Nansen (1989), l’ORSTOM (1993) (actuellement, IRD) et un consortium regroupant : 

l'Université de Oriente, INIA, FUNDATUN, Conservation naturelle et la Fondation la Salle 

(2009), la proposition d’un programme permanent a été soumise aux instances 

gouvernementales, mais n’a pas été mise en œuvre pour le moment.  
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Ici, nous nous sommes intéressés à déterminer les paramètres de croissance, et la relation 

entre la mortalité totale et la capture de la sardinelle ronde dans le golfe de Cariaco. 

 

Comment la croissance juvénile et la survie de la sardinelle ont-elles varié 
entre 1990 et 2008 ? 
 
Cette étude a fait l’objet d’un article paru dans la revue Zooctenia Tropical, 28 (4) 457-466, 

2010). Cet article est écrit en espagnol (titre : Parámetros de crecimiento y mortalidad total de 

la sardina Sardinella aurita (Valenciennes, 1810) en el Nororiente Venezolano durante el 

período 1990 a 2008). Le texte ci-dessous est une traduction de l’article en français. 

 

Annexe 7. Version originale de l’article. 

Paramètres de croissance et de mortalité totale de la sardinelle Sardinella aurita 
(Valenciennes, 1810) 

dans le nord-est vénézuélien entre 1990 et 2008. 
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Résumé 
 

La Sardinella aurita qu’on pêche de manière artisanale dans le nord-est du Venezuela est 
l’espèce la plus importante économiquement et socialement parce qu’elle constitue pour les 
Vénézuéliens une source essentielle de protéines bon marché. A cause de sa variabilité 
naturelle et de son importance économique, sociale et écologique, cette ressource fait l’objet 
d’un suivi régulier aux plans biologique et halieutique. Dans ce contexte et dans le but 
d’actualiser les données, notre travail a consisté à déterminer les paramètres de l’équation de 
croissance de Von Bertalanffy (Linf et K) et la mortalité totale (Z) en utilisant les données 
collectées entre 1990 et 2008 sur la longueur des prises. Pour déterminer les paramètres de 
croissance par la méthode de Fabens (1965) nous avons procédé à la décomposition modale 
des fréquences de longueur en utilisant les croissances mensuelles. L’estimation des 
paramètres a été faite pour l’ensemble de la période (Linf = 326 mm et K= 0,66 an-1) et pour 
trois sous-périodes : (1) 1990-1995 (Linf = 375 mm et K = 0,45 an-1), (2) 1996-2001 (Linf  = 
348 mm et K= 0,62 an-1), (3) 2002-2008 (Linf =266 mm et K= 1,30 an-1). Les intervalles de 
confiance ont été déterminés par le biais de l’ensemble des profils de vraisemblance. La 
mortalité totale (Z) a été déterminée selon la méthode proposée par Ehrhardt & Ault (1992).  
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Nous obtenons une moyenne de 5,4 an -1 (2,0-9,3) avec une tendance à l’augmentation sur 
l’ensemble de la période étudiée. La variabilité de la croissance et du taux de mortalité de 
Sardinella aurita dans le nord-est vénézuélien est due à une combinaison de facteurs 
environnementaux et à l’exploitation halieutique. 
Mots clés : Sardinella aurita, croissance, mortalité totale, nord-est Vénézuélien 
 

Growth Parameters and Total Mortality of the Sardine Sardinella aurita 
(Valenciennes, 1810)  

in Northeastern Venezuela in 1990-2008 
 

ABSTRACT 

 
Sardinella aurita is the main species exploited by small-scale fisheries in northeastern 
Venezuela and represents an important source of low cost protein on the Venezuelan market. 
Due to natural variability and to its economic, social and ecological relevance this resource is 
under a regular monitoring program to obtain biological and fishery information. In this 
context, in this study growth parameters (Linf and K) of the von Bertalanffy growth equation 
and total mortality (Z) were estimated from length frequency data. We used modal 
decomposition of length frequencies and monthly growth increments to estimate Linf and K by 
the method of Fabens (1965). Parameter estimates were obtained for the total study period 
(Linf = 326 mm and K= 0.66 year-1) and for three subperiods: 1) 1990-1995 (Linf = 375 mm 
and K= 0.45 year-1); 2) 1996-2001 (Linf = 348 mm and K= 0.62 year-1) and 3) 2002-2008 (Linf 
= 266 mm and K= 1.30 year-1). Confidence intervals were estimated from joint likelihood 
profiles. Total mortality (Z) was determined by the method proposed by Ehrhardt & Ault 
(1992), with an average Z of 5.4 y-1 (range 2.0 – 9.3 y-1) with an increasing trend during the 
study period. The variability of the growth and mortality rate of Sardinella aurita in the north-
eastern region, is due to a combination of environmental factors and fishing exploitation. 
 
Keywords: Sardinella aurita, growth, total mortality, Venezuela. 

 
 
2.1. Introduction 
 
La sardinelle (Sardinella aurita) est une espèce des zones pélagiques-côtières. Sa présence en 

grands bancs se limite aux aires d’upwelling et de grande production primaire comme c’est le 

cas dans le nord-est du Venezuela (Figure 23), où cette ressource halieutique joue un rôle 

important dans l’écosystème marin et dans l’économie régionale, puisqu’elle est l’espèce la 

plus mise en boîte par l’industrie de la conserverie. Cette sardinelle qui se consomme 

également sous la forme de poisson frais sert par ailleurs d’appât pour d’autres pêches à 

caractère commercial.  
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Cette espèce est largement présente dans les zones tropicales et subtropicales depuis Cape 

Cod aux Etat Unis d’Amérique, jusqu’au Brésil où elle cède la place à Sardinella brasilensis. 

Du fait de sa variabilité naturelle et de son importance sociale et écologique cette espèce fait 

l’objet d’un suivi incluant des études biologiques et halieutiques qui génèrent, pour cette 

ressource, des informations actualisées. De ce même suivi, sont issues des connaissances sur 

la dynamique démographique et halieutique, les interrelations trophiques dans l’écosystème 

du nord-est du Venezuela, la maturité sexuelle et les périodes de reproduction (Gerlotto & 

Gines, 1988; Guzmán et al., 1993; Mendoza et al., 1994; Freón et al., 1997; Mendoza & 

Guzmán, 1997; Guzmán et al., 1998; Guzmán et al., 1999; Guzmán et al., 2001; Guzmán et 

al., 2003; Freón et al., 2003b); la croissance étudiée par utilisation de structures dures (Heald 

& Griffith, 1967; Gonzalez, 1985), et le taux de mortalité (Mendoza et al., 1994; Guzmán & 

Gómez, 2000).  

 

Dans le cas de petits poissons pélagiques comme la sardinelle, cette information est d’une 

grande importance du fait des fluctuations spatio-temporelles de la ressource ; variations qui 

pourraient être dues entre autres aux effets des changements climatiques généraux. D’où la 

nécessité de réviser et redéfinir régulièrement, avec précision, des paramètres démographiques 

comme l’accroissement et la mortalité. 

Figure 23. Zones de pêche de la sardinelle Sardinella aurita (points rouges) dans le nord-est 

vénézuélien (d’après FIDA, 2012).  

 

golfe de Cariaco 
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2.2 Méthodologie 
 
2.2.1 Protocole de collecte des données 
 
Nous avons utilisé des données relatives à la longueur totale, au poids (223 617 individus) et 

aux tonnages de la pêche commerciale réalisés entre 1990 et 2008 dans le nord-est du 

Venezuela (plus de 400 individus échantillonnés par mois). Les données sont fournies par 

l’Institut National de Recherches Agricoles (INIA) dans le cadre de son programme de 

surveillance de la ressource. Les données sur la longueur totale et le poids ont été utilisées 

pour déterminer par régression linéaire la relation longueur-poids et le type de croissance. 

Initialement les paramètres de croissance (Linf et K) ont été déterminés par décomposition 

modale des fréquences de taille selon la méthodologie de Gulland & Holt (1959). 

Postérieurement, en utilisant les augmentations de taille mensuelles, les paramètres (Linf et K) 

ont été définis par la méthode de Fabens (1965) et l’ajustement des valeurs ont été par 

maximun vraisemblance et ensuite ajustés à l’équation de von Bertalanffy afin de pouvoir 

estimer la longueur à un âge de référence. Les intervalles de confiance à 95% calculés selon la 

méthode proposée par Venzon et al., 1988. Les estimations de ces paramètres ont été réalisées 

pour l’ensemble de la période (1990-2008) et pour trois sous-périodes : 1990-1995, 1996-

2001, 2002-2008. La sélection de ces périodiques sont liée aux changements des facteurs 

environnementaux observées. La mortalité totale (Z) a été déterminée selon la méthode 

proposée par Ehrhardt & Ault (1992), basée sur la distribution de fréquence des longueurs. 

 
2.3 Résultats et discussion 

2.3.1 Incrément de la longueur 
 
La longueur totale de Sardinella aurita a varié entre 80 et 266 mm. Nous avons pris en 

compte, intégralement, les croissances observées mois après mois pour savoir la tendance de 

la croissance mensuelle. Entre 1990 et 2008 on observe une augmentation constante de la 

longueur pendant les premier et second trimestres puis un ralentissement progressif jusqu’au 

milieu du troisième trimestre suivi d’une reprise à partir du milieu du quatrième (Figure 24). 

La croissance mensuelle moyenne aux premier et second trimestres a été de 9,1 mm et 9,8 mm 

et de 7,3 mm et 8,3 mm au troisième et quatrième. Pour l’ensemble de la période la croissance 

moyenne mensuelle a été de 8,6 mm. 
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Figure 24. Augmentations mensuelles de longueur de la sardinelle Sardinella aurita dans le 

nord-est Vénézuélien entre 1990 et 2008. 

 

2.3.2 Paramèter de croissance 
 
Les paramètres de croissance de cette espèce ajustés avec la méthode de Fabens (1965) 

donnent pour Linf et K les résultats suivants Linf = 326 mm et K = 0,056 mois-1 entre 1990 et 

2008 (Figure 25).  

 

 

Figure 25. Equation de croissance de la sardinelle Sardinella aurita dans le nord-est 

vénézuélien entre 1990 et 2008. 
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Longueur asymptotique (mm) 

Figure 26. Intervalles de confiance à 95 % de Linf et de K de Sardinella aurita entre 1990 et 

2008. Au centre la frange bleu clair identifie les intervalles de confiance. 

 

Les intervalles de confiance estimés se situent entre 285 et 365 mm de longueur totale pour 

Linf et entre 0,045 et 0,075 mois-1 pour le taux d’accroissement K (Figure 26). Les individus 

de 2,5 ans (30 mois) atteignent une longueur totale de 265 mm. Entre 1990 et 1995, les 

paramètres de croissance d’estimés sont Linf = 375 mm et K = 0,038 mois-1 (Figure 27).  

 

 

Figure 27. Equation de croissance de la sardinelle Sardinella aurita dans le nord-est 

vénézuélien entre 1990 et 1995. 
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Les intervalles de confiance estimés se situent entre 300 et 400 mm de longueur totale pour 

Linf et entre 0,035 et 0,060 mois-1 pour le taux de croissance (Figure 28). Les individus de 2 

ans (24 mois) atteignent une longueur totale de 222 mm.  
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Figure 28. Intervalles de confiance à 95 % de Linf et de K de Sardinella aurita entre 1990 et 

1995. 

 

Entre 1996 et 2001 les paramètres de croissance ajustés, donnent les résultats suivants Linf = 

348,15 mm et K = 0,095 mois-1 (Figure 29). Les intervalles de confiance des paramètres de 

croissance Linf et K pour cette période ne s’ajustent pas. Nous observons sur la figure 30 la 

non convergence des deux paramètres. 

 

 

Figure 29. Equation de croissance de la sardinelle Sardinella aurita dans le nord-est 

vénézuélien entre 1996 et 2001. 
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Longueur asymptotique (mm) 

 
Figure 30. Intervalles de confiance à 95 % de Linf et de K de Sardinella aurita entre 1996 et 

2001.  

 

Entre 2002 et 2008 les paramètres de croissance ajustés donnent les résultats suivants : Linf = 

267 mm et K = 0,109 mois-1 (Figure 31). Les intervalles de confiance estimés se situent entre 

240 et 345 mm pour Linf et entre 0,06 et 0,18 mois-1 pour K (Figure 32). Une sardinelle de 197 

mm de longueur totale a un an (12 mois). 

 

 

Figure 31. Equation de croissance de la sardinelle Sardinella aurita dans le nord-est 

vénézuélien entre 2002 et 2008. 
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Figure 32. Intervalles de confiance à 95 % de Linf et de K de Sardinella aurita entre 2002 et 

2008.  

 

La figure 33 porte sur l’évolution de la mortalité totale (Z) année par année dans le nord-est 

vénézuélien. Pour la période 1990-1993 on observe une tendance à la baisse.  
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Figure 33. Variation des captures (t) et mortalité totale (an-1) de Sardinella aurita dans le 

nord-est vénézuélien entre 1990 et 2008. 
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En 1994-1995 la mortalité est beaucoup plus importante que pendant la période précédente, 

puis on observe en 1995-1996 une nouvelle baisse suivie d’une nouvelle hausse entre 1997 et 

2000, l’année 2002 étant celle du pic de mortalité le plus élevé. Pour les années suivantes on 

n’observe pas de tendance claire : fluctuations de 2001 à 2005 puis diminution vers 2008. Les 

résultats estimés des paramètres de croissance K et Linf pour l’ensemble de la période ne 

correspondent pas à ceux obtenus dans les études de croissance par distribution des fréquences 

de tailles et indiquent pour Sardinella aurita une croissance rapide dans le nord-est 

vénézuélien avec des valeurs proches de 1 an-1 pour K (Mendoza & Guzman, 1992; Mendoza 

et al., 1994; Mendoza & Guzman, 1997; Guzman & Gomez, 2000). 

 

Néanmoins, les estimations des paramètres (K et Linf) montrent une croissance rapide, ce qui 

est mis en évidence quand on détermine la longueur à un âge de référence correspondant. 

Cette affirmation est valable pour les sous-périodes analysées. Il est important de noter que les 

estimations de longueur par rapport à l’âge selon l’analyse des fréquences de longueur sont 

similaires à celles obtenues par d’autre auteurs (Guzman & Gomez, 2000; Fréon & Mendoza, 

2003). Des études portant sur l’âge et la croissance par les anneaux de croissance journaliers 

montrent que Sardinella aurita à l’âge d’un an atteint 195 mm (Barrios, 2002), ce qui atteste 

de la croissance rapide de cette espèce dans la région nord orientale. Pour la période étudiée 

on observe une augmentation constante de la taille pendant les deux premiers trimestres, un 

ralentissement au troisième et un rebond au quatrième qui serait à mettre en relation avec la 

période d’upwelling dans la région qui est plus intense durant les premiers mois de l’année, 

puis en octobre et novembre mais avec une intensité variable. 

La croissance rapide de Sardinella aurita est directement liée à la présence de l’upwelling 

(Fréon et al., 2003a; Mendoza et al., 1994; Guzman et al., 2003) mais également aux 

prédations auxquelles est soumise l’espèce (Mendoza et al., 1994). En ce qui concerne les 

variations observées en matière de mortalité, elles seraient liées à la disponibilité, 

l’accessibilité, la vulnérabilité de l’espèce et à sa répartition par tranche d’âge dans les zones 

traditionnelles de pêche. On signale que depuis le milieu de l’année 2005 les captures de 

sardinelles se sont effondrées : moins 90% dans l’Etat de Nueva Esparta, ce qui est 

considérable quand on sait qu’on y réalisait 50 % des prises de tout le pays. Dans l’Etat de 

Sucre on observe la même tendance à la baisse. 
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L’abondance de la ressource dans le nord-est du Venezuela est directement conditionnée par 

un régime de vents cycliques qui contrôlent l’hydrodynamique du système marin côtier et 

induisent le phénomène d’upwelling et de fertilisation des eaux donnant naissance aux plus 

grandes concentrations de l’espèce qui alimentent à leur tour l’essentiel de l’industrie de la 

conserverie (Fréon et al., 2003a). En relation avec le profil océanographique, on a remarqué 

qu’avec une périodicité variable, se produisent des changements, qui affectent le recrutement 

et par voie de conséquence l’abondance de la ressource dans les zones mentionnées. 

Illustration de cela, ce qu’on a observé au cours des cinq dernières années serait dû à une 

combinaison de facteurs environnementaux (température de la colonne d’eau, diminution de 

l’intensité d’upwelling, qualité du plancton, des matériaux inorganique en suspension, 

courants, etc) et halieutique (surpêche), qui affecteraient la disponibilité de la ressource et par 

voie de conséquence la pêche dans des zones traditionnellement importantes (Margarita et 

l’axe La Esmeralda-Morro de Puerto Santo; Guzman, 2002). L’intensité de la pêche dans des 

zones comme l’axe La Esmeralda-Morro de Puerto Santo dans l’Etat de Sucre affecterait le 

comportement, les dimensions et la structure en taille des bancs de poissons dans cette zone 

réduite et sensible.  

 

Il convient de noter que la pêche s’est significativement intensifiée après 1996, du fait d’une 

nouvelle demande de l’industrie de conserverie de sardinelle, couverte par 52 chalutiers qui 

opéraient exclusivement entre La Esmeralda et Morro de Puerto Santo. Les rendements ont 

baissé passant entre 1996 et 2005 de 53 t par prise à 15 t. Pour les trois années qui ont suivi, 

ces mêmes chiffres ont été reconduits à peu de choses près (Guzman, 2008). 

 

2.4 Conclusions 

 

La croissance rapide de Sardinella aurita dans le nord-est du pays est étroitement liée aux 

périodes où le phénomène d’upwelling est le plus marqué à savoir aux premier et deuxième 

trimestres. 

Les changements observés en matière de mortalité, pendant la période considérée, sont 

étroitement liés à la disponibilité, accessibilité et vulnérabilité de la ressource et à la structure 

en âge des populations dans les zones traditionnelles de pêche. 
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2.5 Recommandations 

Du fait de la variabilité naturelle de l’espèce, de son importance économique, sociale, 

écologique et de l’impact des changements climatiques sur la ressource, il est important de 

maintenir un suivi et de renforcer la surveillance en mettant en place un programme 

permanent de prospections hydroacoustiques. Cela permettra de connaître sur des périodes 

plus courtes le comportement de l’espèce, la répartition et les niveaux de biomasse disponible. 
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CHAPITRE 3 : 
Influence des facteurs environnementaux dans la 

première année de vie sur les variations des 
paramètres de croissance du Merlan (Merlangius 

merlangus), de l’Eglefin (Melanogrammus 
aeglefinus), et de la Sole commune (Solea  solea) 

capturés dans l’Atlantique Nord-Est. 
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Chapitre 3 : Influence des facteurs environnementaux dans la première année de 
vie sur les variations des paramètres de croissance du merlan, de l’églefin et de 
la sole capturés dans l’Atlantique Nord-Est. 
 
Les variations des conditions environnementales dans la première année de 
vie (année de naissance) ont-elles un impact sur les paramètres de 
croissance ? 
 

3.1 Introduction 

Certaines études ont montré que les espèces commercialement exploitées présentent des 

modifications de leurs populations, telles que : diminution de l’abondance et biomasse (Perälä 

& Kuparinen, 2015), changements dans la structure en longueur au âge, croissance rapide 

(Rochet & Trenkel, 2003; Rochet, 2009), maturité précoce, ou modification de leur répartition 

géographique (Overholtz, 2002; Andersen & Brander, 2009). Ces variations ont été attribuées 

aux changements environnementaux (Perry et al., 2005; Cheung et al., 2009) et quand ceux-ci 

ne sont pas apparus comme suffisants pour expliquer les variations dans les stocks, 

l’hypothèse d’une adaptation évolutive à la pêche a marqué des points. Les principaux effets 

de la pêche sur les populations et communautés de poissons sont bien connus par les 

indicateurs de l’impact de la pêche (Hall, 1999, Rochet & Trenkel, 2003; Rochet, 2009). Pour 

quantifier les impacts de la pêche il existe différents indicateurs utiles tels que : mortalité par 

pêche, tailles minimales de débarquement, effort de pêche, caractéristiques biologiques des 

espèces, entre autres (Rice & Rochet, 2005; Rochet & Trenkel, 2003; Shin et al., 2005). La 

pêche peut accélérer la dérive génétique affectant la composition génétique à la fois neutre et 

fonctionnelle des populations exploitées, en réduisant la compétition intraspécifique, 

encourageant ainsi la plasticité phénotypique, ce qui peut conduire à une croissance accélérée 

et maturité précoce dans les espèces (Trippel, 1995; Lorenzen & Enberg, 2001). L’existence 

d’une plasticité phénotypique de la croissance chez les poissons a été mise en évidence par de 

nombreuses études. La plasticité phénotypique est définie comme la variabilité de 

l’expression phénotypique d’un génotype dans différents environnements (Shin & Rochet, 

1998). Les variations génétiques peuvent se produire entre des populations, entre cohortes, ou 

à l’interieur de ces populations et cohortes. Lorsque des ressources halieutiques sont 

surexploitées, la première et principale action de gestion est de réduire les effets de la pression 

de pêche. Néanmoins, malgré cette action l’impact de la pêche sur les populations n’a pas 

toujours diminué.  
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Il est important de mentionner que la variabilité de la croissance est liée aux effets climatiques 

et de la pêche (Perry et al., 2005; Dulvy et al., 2008), mais aussi leur interaction potentielle 

qui a été soulignée (Perry et al., 2010). Les traits des animaux sont influencés par les 

premières expériences de vie. Les effets des facteurs environnementaux dans les premières 

années de vie peuvent provoquer des altérations irréversibles dans le métabolisme des 

poissons et plus elles son précoces, plus l’effet de perturbations environnementales est 

durable (Desai & Hales, 1997; Lindström, 1999). Par exemple, des conditions 

environnementales pauvres peuvent donner des paramètres de croissance faibles, une petite 

longueur de poisson adulte et une réserve d’énergie limitée (Taborsky, 2006). 

 

Les premières influences des facteurs environnementaux ont une incidence sur la 

différenciation sexuelle, le taux de croissance, les caractéristiques de leur cycle de vie et le 

comportement des poissons. Ces questions ont reçu peu d'attention avant que la théorie sur 

l'évolution de l'histoire de la vie et de la flexibilité soit développée dans la dernière partie du 

20éme siècle (Jhonsson & Jhonsson, 2014). 

 

Dans cette étude les questions suivantes ont été considérées : (i) Les variations 

environnementales dans la première année de vie ont-elles un impact sur les paramètres de 

croissance ? (ii) Les facteurs environnementaux jouent-ils un rôle important dans le 

dimorphisme sexuel dans les stocks de chaque région ? Il a été mis en évidence que les 

conditions environnementales expérimentées dans la première année de vie ont une forte 

influence sur l’histoire de vie dans une grande variété d’espèces (Schlichting & Pigliucci, 

1998). Lorsque la variabilité d'un caractère n'a aucune base génétique, elle est qualifiée de 

variabilité épigénétique. L’épigénétique est définie comme la variabilité à long terme qui 

n’implique pas de changement dans l’ADN (Haig, 2012). Chez de nombreux poissons les 

schémas du développement sexuel sont flexibles et peuvent être influencés par les facteurs 

environnementaux. La température a été décrite comme le principal facteur qui influe sur le 

dimorphisme sexuel (Devlin & Nagahama, 2002; Ospina-Alvarez & Piferrer, 2008).  
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Dans ce contexte, l’objectif proposé est de déterminer les variations des paramètres de 

croissance du merlan (Merlangius merlangus), de l’églefin (Melanogrammus aeglefinus), et 

de la sole commune (Solea solea) capturés dans l’Atlantique Nord-est.Nous nous sommes 

focalisé sur les conséquences possibles des variations spatiales de la température moyenne 

annuelle sur la variabilité des paramètres de croissance par sexe expérimentés par les stocks. 

La latitude et la concentration en chlorophylle a ont également été prises en compte. 

L’influence des variations environnementales temporelles sur la variabilité des paramètres de 

croissance par cohorte a aussi été analysée. L’abondance de la population, le recrutement et la 

concentration en chlorophylle a ont également été prises en compte. Nous utilisons l’équation 

de croissance de von Bertalanffy pour estimer les paramètres de croissance par sexe et par 

cohorte pour les trois espèces. Les données de longueur et âge sont disponibles annuellement 

de 1971 à 2015. Les paramètres de croissance par région ont été ajustés à l’aide d’un modèle 

non linéaire à effets mixtes qui considère la longueur asymptotique et le taux de croissance 

aléatoires. La longueur asymptotique estimée au niveau spatial a été fixée pour estimer le taux 

de croissance au niveau temporel. Les relations entre les facteurs environnementaux, 

l’abondance, le recrutement et la concentration en chlorophylle a d’une part et la variabilité 

des paramètres de croissance d’autre part ont été examinées en utilisant le modèle linéaire, 

afin de déterminer si les variables environnementales pourraient expliquer la variabilité 

observée dans la croissance de M. merlangius, M. aeglefinus et S. solea dans l’Atlantique 

Nord-est. 

3.2 Matériels et Méthodes 

3.2.1 Présentation des zones et des espèces étudiées 

On trouvera dans les tableaux ci-après un récapitulatif de la base de données qui a été utilisée 

pour la détermination des paramètres de croissance des espèces sélectionnées dans les 

différentes régions définies par le Conseil International pour l’Exploration de la Mer (CIEM). 

(Figure 34). Dans le tableau 3, on trouvera l’identification des stocks par région; dans le 

tableau 4, le nombre d’individus par espèce, stock et sexe, et dans le tableau 5 la série 

temporelle utilisée dans la présente étude.  
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Les données biométriques des poissons et les variables associées aux captures qui ont été 

utilisées dans la présente étude sont enregistrées dans les bases de données Datras (Database 

of Trawl Surveys) et Bargeo (Base d'Archivage et de Gestion des Otolithes). 

 

 

Tableau 3.- Liste des stocks par région utilisés dans l’étude 
Espèces Stock Régions 

Merlangius merlangus 
Melanogrammus aeglefinus 

Mer du Nord 4a, 4b et 4c 

Melanogrammus aeglefinus Rockall 6b 
Solea solea Mer d'Irlande 7a 

Merlangius merlangus 
Solea solea 

Manche est 7d 

Merlangius merlangus 
Melanogrammus aeglefinus 

Mer Celtique 7f, 7g, 7h et 7j 

Merlangius merlangus 
Solea solea 

Golfe de Gascogne Nord 8ab 

Solea solea Golfe de Gascogne Sud 8cd 
 
 
 
Tableau 4.- Nombre d’individus par espèce, stock, et sexe. F= femelles, M=mâles et T=Total.  

Solea  
Espèces 

Merlangius 
merlangus 

Melanogrammus 
aeglefinus solea 

Régions 

Sexe F M T F M T F M T 

4a 16045 14316 30361 23487 25063 48550       
4b 26721 24738 51459 18475 18848 37323    
4c 6732 5437 12169       
6b    1754 1942 3696    
7a       2621 2497 5118 
7d 1882 1082 2964    3792 2921 6713 
7fghj 1350 1669 3019 3323 2896 6219    
8ab 404 394 798    1360 786 2146 
8cd       388 184 572 
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Figure 34. Carte des zones réglementaires de l’Atlantique Nord-Est et de la Méditerranée 

(d’après Mahé et al., 2009). 

 

4a 

12 
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Tableau 5.- Séries temporelles (années de capture) utilisées dans la présente étude par espèce 
et par division CIEM. 

Espèce/Division 
CIEM 

Merlangius  
merlangus 

Melanogrammus 
aeglefinus 

Solea 
solea 

4a 1972-2015 1972-2015  
4b 1971-2015 1972-2015  
4c 1974-2015   
6b  1999-2015  
7a   1993-2015 
7d 2007-2015  1990-2015 
7fghj 1996-2015 1996-2015  
8ab 2008-2015  2007-2015 
8cd   2007-2015 

 

3.2.2 Sélection du modèle de croissance 

La méthode utilisée pour ajuster le modèle de croissance dépend du type de données 

modélisées et la structure d'erreur supposés (Kolody et al., 2016). Les deux types les plus 

communs de données utilisées dans l'estimation des paramètres de croissance sont la longueur 

et l'âge (observations de la longueur et l’âge de chaque poisson), et la composition en 

longueur (distribution en longueur des captures annuelles). Les incréments en  longueur sont 

aussi parfois utilisés (Francis, 2016). 

 

Pour cette étude, le modèle de croissance de von Bertalanffy a été choisi et ajusté aux données 

de longueur et d’âge continu (en prenant comme date de naissance le milieu de la période de 

ponte, presentée dans le tableau 6) par région, stock, cohorte, et sexe en raison du 

dimorphisme sexuel des espèces. Ce modèle comprend des aspects physiologiques et suppose 

que la croissance d'un individu est le produit de deux processus métaboliques opposés, 

catabolisme et anabolisme (von Bertalanffy 1938).  

 
Le principe du modèle est que la croissance du poisson tend à ralentir avec sa longueur. 

 

 

L(t) représente la longueur à l’âge t.   

Linf  est la longueur théorique asymptotique. 

Eq. 1 
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K = coefficient de croissance. Il caractérise la vitesse à laquelle le poisson croît vers la 

longueur asymptotique. 

t0 = le temps hypothétique auquel l’animal aurait eu une taille égale à 0. 

 

Tableau 6.- Période de ponte utilise pour l’estimation des âges continus par espèce. 

Espèce/Divi
sion CIEM 

Mer du 
Nord Rockall Mer 

d’Irlande  
Mer 

Celtique 

 
Manche 

Est 

Golfe de 
Gascogne Références 

M. 
merlangus 

Avril 
Juin 

  
Février 
Avril 

Février 
Mars 

Janvier 
Hislop, 1984 
Hehir, 2003 

Carpentier et al., 2009 

M. 
aeglefinus 

Février 
Mai 

Mars 
Mai 

 Mars   
Wrigth & Gibb, 2005 

Filina et al., 2009 
Armstrong et al., 2004 

S. 
solea 

  
Mars 
Juin 

 
Février 

Juin 
Janvier 

Mai 

Carpentier et al., 2009 
Amara et al., 1994 
Arbault et al., 1986 

 

 

Le modèle a été ajusté par la méthode des moindres carrés en utilisent la fonction nls. Le 

paramètre t0 est de peu de valeur pratique (Johnson et al., 2005) et il est difficile à interpréter. 

Linf et K ont été considérés comme variables de réponse dans le reste de l'analyse. Les 

paramètres de croissance varient d'une espèce à l'autre, peuvent varier à l'intérieur de la même 

espèce pour différentes populations, et des différences entre les sexes peuvent exister. Dans ce 

cas particulier, les modèles non linéaires à effets mixtes se comportent comme un modèle à 

paramètres variables qui évalue les variations des paramètres de croissance des espèces. Pour 

ajuster les modèles la librairie nlme de Pinheiro & Bates (2000) a été utilisée. La relation 

entre la longueur et l’âge a été pondérée par le nombre d’individus de chaque stock dans 

l’analyse, afin d’équilibrer les données de longueur et d’âge. Il y a deux raison importantes 

pour la pondération des données selon Francis (2011). La première et la plus importantes est 

que cela peut affecter substantiellement les résultats des évaluations de stock. La deuxième 

raison est qu’il peut faire changer les mesures d’incertidude et donc la conclusion finale d’une 

inference fondée sur l’AIC. 
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Trois variantes du modèle non linéaire à effets mixtes ont été évaluées par le critère 

d’Information d'Akaike (AIC) (Akaike, 1983) et par le critère d’Information bayésienne (BIC) 

(Schwarz, 1978). 

 

 

 

 
Avec 

Lik = vraisemblance maximisée (somme des carrés  résiduels /n) 

k = nombre de paramètres dans le modèle  

n = nombre d'observations dans l'échantillon étudié. 

 

3.2.2.1 Modèles 

Modèle 1 
Effet Mixte (L inf fixe et K aléatoire) 
 

 
 

 
 

Modèle 2  
Effet Mixte (L inf aléatoire et K fixe) 
 

 
 
 

Modèle 3  
Effet Mixte (L inf et K aléatoires) 
 

 
 

  
 

Le premier modèle suppose que tous les individus de même espèce atteignent la même 

longueur asymptotique dans des environnements différents. Le deuxième modèle suppose que  

Eq. 2 

Eq. 3 
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selon l’environnement, la longueur asymptotique est différant mais le taux de croissance est le 

même pour tous les individus des espèce. Le troisième modèle suppose que la longueur 

asymptotique et le taux de croissance des individus sont différents selon l’environnement.  

 

Les intervalles de confiance sont obtenus par rééchantillonnage des données observées (Efron 

& Tibshirani, 1993). Pour rééchantilloner les données, les individus sont tirés aléatoirement 

avec remise parmi les données observées, par classe d’âge et par zone. Les effectifs par classe  

sont ceux des données originales. Pour chaque nouveau jeu de données, on réestime les 

paramètres de croissance. On répète la procédure 1000 fois. Les 950 valeurs centrales donnent 

l’intervalle de confiance à 95 % de l’estimation. Afin de mettre en relation les paramètres de 

croissance avec des variables environnementales marines, les données de température de la 

colonne d’eau provenant du modèle physique MARS-3D (Huret et al., 2013) et la 

concentration en chlorophylle a (trois premiers mètres) ont été extraites de la base de données 

Myocean (http://marine.copernicus.eu/). La moyenne annuelle de la température et de la 

chlorophylle a sont utilisées pour analyser les variations des paramètres de croissance par 

sexe et par cohorte (1970 à 2015). Les paramètres de croissance de chaque stock a été 

standardisé et mis en relation avec les facteurs environnementaux. Les paramètres de 

croissance au niveau spatio-temporel ont été liés avec les facteurs environnementaux en 

utilisant un modèle linéaire. La standardisation des paramètres de croissance a été réalisée par 

la soustraction de la moyenne globale aux estimations régionales. Pour les analyses 

temporelles, les séries chronologiques les plus longues ont été sélectionnées. Les hypothèses 

des modèles linéaires ont été vérifiées et quand elles n’étaient pas remplies, des 

transformations simples (logarithme) ont été appliquées. Pour évaluer l’auto-corrélation au 

niveau temporel la formule de Pyper & Peterman, (1998) a été utilisée : 

 

 

 

 

Eq. 4 

Eq. 5 
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n =  Taille de l’échantillon 
n* = Taille effective de l’échantillon  
j = lag 

Xt= Variables explicatives 

X = Moyenne de la variable 

rXX et  rYY = Auto-corrélation de X et Y 

 

La p-valeur a été corrigée en utilisant le test t de Student afin de déterminer la signification de 

la corrélation entre le taux de croissance et les facteurs environnementaux. Pour déterminer la 

relation entre les paramètres de croissance et la densité de population, des indices 

d’abondance pour chaque stock, zone et année issus des campagnes ont été obtenus des 

rapports des groupes de travail du CIEM (Tableau 7) et du SIH (Système d’informations 

halieutiques) de l’ifremer (http://sih.ifremer.fr/). Pour l’analyse de la relation des paramètres 

de croissance avec le recrutement, les estimations de recrutement ont été obtenues des 

rapports de groupes de travail du CIEM. 

 

Tableau 7. Référence de groupes de travail de CIEM et SIH : 
Espèces Stocks Group Campagne Tableau Report 
Merlan  4a  IBTS  IBTS 
 4b  IBTS  IBTS 
 4c SIH EVHOE  SIH 
 7d  CGFS  CGFS 
 7fghj WGSE IGFSEVHOE 7.15.7 2014 
 8a,b  EVHOE  SIH 
Eglefin 4a  IBTS  IBTS 
 4b  IBTS  IBTS 
 6b WGCSE SCOGFS 4.3.6 2014 
 7fghj SIH EVHOE  SIH 
Sole 7d SIH CGFS  SIH 
 7a WGCSE BTS-Q3 6.8.8 2014 
 8a,b SIH EVHOE  SIH 
 8c,d  Datras   
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3.3 Résultats 

 

3.3.1 Sélection du modèle de croissance 

Dans cette étude le troisième modèle a été choisi pour déterminer les paramètres de croissance 

par sexe et par cohorte, en raison d’un meilleur ajustement aux données de longueur et d’âge 

(Figures 35).  

 

 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 35. Résultats des modèles de von Bertalanffy proposés pour estimer les paramètres de 

croissance de l’égléfin. M1 (rouge) = K aléatoire et Linf fixe, M2 (vert) = Linf aléatoire et K 

fixe et M3 = K et Linf aléatoires (Graphiques bananoïdes). 
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Le premier modèle où on suppose que tous les individus de même espèce atteignent la même 

longueur asymptotique dans des environnements différents, sous-estime le taux de croissance 

dans les régions où les données sont insuffisantes. Le deuxième modèle où on suppose que 

selon l’environnement, la longueur asymptotique est différente mais le taux de croissance est 

le même pour tous les individus de l’espèce, surestime la longueur asymptotique dans les 

régions où les données sont insuffisantes. L’absence de grands poissons empêche une bonne 

estimation de la longueur asymptotique. Les annexes montrent les résultats obtenus pour le 

merlan et la sole commune (Annexes 2 et 3). 

 

3.3.2 Estimation des paramètres de croissance 

Le modèle avec longueur asymptotique et taux de croissance aléatoires est suffisant pour la 

comparaison des paramètres de croissance par sexe et cohorte (Tableau 8). Pour tous les 

stocks il a été constaté que la taille moyenne des femelles est supérieure à celle des mâles. 

 

Tableau 8. Resultats des trois variantes du modèle non linéaire à effets mixtes ont été évaluées 

par le critère d’Information d'Akaike (AIC) et par le critère d’Information bayésienne (BIC). 

Modèle AIC BIC Log (likelihood) Sexe 

1. Effet aléatoire (k) 37 299.3 37 303.4 -19 649.1 Femelle 
2. Effet aléatoire (Linf ) 36 376.8 36 381.9 -18 687.9 Femelle 
3. Effet aléatoire (Linf et K) 35 143.0 35 152.3 -17 570.5 Femelle 
 

Ces résultats indiquent une différence significative entre les deux tailles moyennes, ce qui 

confirme l’existence d’un dimorphisme sexuel. La longueur asymptotique a présenté une forte 

variabilité entre sexes et régions, plus élevée chez femelles que chez les mâles. La variabilité 

du taux de croissance entre sexe et régions est faible. Pour le merlan la longueur asymptotique 

la plus élevée a été observée en mer Celtique et dans le golfe de Gascogne (Figure 36), tandis 

que les taux de croissance sont similaires à l’exception de la Manche. Pour l’églefin la 

longueur asymptotique la plus élevée à été détermine en mer du Nord dans la division 4a 

(Annexe 4) et pour la sole dans le golfe de Gascogne (Annexe 5). Le taux de croissance le 

plus élevé pour l’églefin à été trouvé en mer Celtique et pour la sole commune en mer 

d’Irlande.  
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Figure 36. Courbes de croissance de merlan femelle (rouge) et mâle (bleu), estimées par le 

modèle à effets mixtes avec Linf et K aléatoires pour six régions au cours de périodes 

comprises entre 1971 et 2015. La bande grise représente l’intervalle de confiance à 95%. 
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3.3.3 Variation latitudinale  

La variabilité des paramètres de croissance de chaque espèce et zone entre 1971 et 2015 est 

présentée dans les figures 37 et 38. On peut observer les mêmes variations des paramètres de 

croissance pour les femelles et les mâles. Les résultats montrent que les stocks qui atteignent 

des valeurs faibles du taux de croissance et de grandes longueurs sont présentes aux hautes 

latitudes; les valeurs les plus élevées du taux de croissance et des longueurs asymptotiques 

plus petites sont observées à des latitudes plus basses. Les stocks avec le taux de croissance le 

plus faible et de grandes longueurs ont été observés en mer du Nord et le taux de croissance le 

plus élevé en Manche-est, et la plus petite longueur dans le golfe de Gascogne. Dans la 

présente étude, on a pu observer que tous les stocks présentent un gradient latitudinal du taux 

de croissance à l’exception de la sole commune. Cependant, la longueur asymptotique n’a pas 

de relation significative avec la latitude. 
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Figure 37. Relation entre le taux de croissance standardisé et la latitude pour Merlangius 

merlangus (W), Melanogrammus aeglefinus (H) et Solea solea (S). Le taux de croissance est 

estimé par le modèle à effets mixtes avec Linf et K aléatoires. Le tiret inférieur représente le 

quantile 2,5% et la tiret supérieur le quantile 97,5% (obtenus par rééchantillonnage), soit 

l’intervalle de confiance à 95%. La lettre représente la moyenne. * P-valeur < 0.05. La ligne 

continue représente l’ajustement linéaire.  

r2 = 0.49 r2 = 0.53 
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Figure 38. Relation entre la longueur asymptotique standardisée et la latitude pour Merlangius 

merlangus (W), Melanogrammus aeglefinus (H) et Solea solea (S). Le taux de croissance est 

estimé par le modèle à effets mixtes avec Linf et K aléatoires. Le tiret inférieur représente le 

quantile 2,5% et le tiret supérieur le quantile 97,5% (obtenus par rééchantillonnage), soit 

l’intervalle de confiance à 95%. La lettre représente la moyenne. La ligne continue représente 

l’ajustement linéaire. 

 

3.3.4 Relation avec la température 

Pour ce qui concerne la relation du taux de croissance avec la température, les résultats sont 

assez semblables pour toutes les espèces. Une corrélation positive a été trouvée (P-valeur < 

0,05) entre la température et les paramètres de croissance pour le merlan, l’églefin et la sole 

commune (Figure 39). Les valeurs du taux de croissance les plus élevées ont été observées à 

des températures supérieures à 11°C. Pour le merlan et la sole commune, les taux de 

croissance les plus élevés ont été observés à des températures supérieures à 12°C, tandis que 

pour l’églefin, elles ont été observées à des températures supérieures à 11°C. Les plus petites 

longueurs ont été observées à des températures plus élevées pour les deux sexes. 

r2 = 0.28 r2 = 0.19 
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Figure 39. Relation entre les paramètres de croissance standardisés et la température pour 

Merlangius merlangus (W), Melanogrammus aeglefinus (H) et Solea solea (S). Le taux de 

croissance est estimé par le modèle à effets mixtes avec Linf et K aléatoires. Le tiret inférieur 

représente le quantile 2,5% et la ligne supérieur le quantile 97,5% (obtenus par 

rééchantillonnage), soit l’intervalle de confiance à 95%. La lettre représente la moyenne. * P-

valeur <0.05. La ligne continue représente l’ajustement linéaire. 

r2 = 0.55 r2 = 0.59

r2 = 0.13 r2 = 0.14 
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3.3.5 Relation avec la chlorophylle a 

Les valeurs les plus élevées en chlorophylle a ont été trouvées en Manche Est, avec une 

moyenne de 1,44 mg/m3 et en mer d’Irlande avec en moyenne 1,42 mg/m3. Les valeurs plus 

faibles ont été trouvées en mer du Nord et en golfe de Gascogne sud. Les résultats obtenus ne 

nous ont pas permis de mettre en évidence un effet de la concentration en chlorophylle a sur 

les paramètres de croissance des espèces étudiées (P-valeur > 0,05) pour aucun des deux 

sexes (Figures 40 et 41). Néanmoins, la tendance générale au niveau spatial tendrait à montrer 

une augmentation du taux de croissance quand on augmente la concentration en chlorophylle 

a.  

 

Figure 40. Relation entre le taux de croissance standardisé et la concentration en Chlorophylle 

a pour Merlangius merlangus (W), Melanogrammus aeglefinus (H) et Solea solea (S). Le 

taux de croissance est estimé par le modèle à effets mixtes avec Linf et K aléatoires. Le tiret 

inférieur représente le quantile 2,5% et le tiret supérieur le quantile 97,5% (obtenus par 

rééchantillonnage), soit l’intervalle de confiance à 95%. La lettre représente la moyenne. La 

ligne continue représente l’ajustement linéaire. 

r2 = 0.32 r2 = 0.22
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Figure 41. Relation entre la longueur asymptotique standardisée et la concentration en 

Chlorophylle a pour Merlangius merlangus (W), Melanogrammus aeglefinus (H) et Solea 

solea (S). Le taux de croissance est estimé par le modèle à effets mixtes avec Linf et K 

aléatoires. Le tiret inférieur représente le quantile 2,5% et le tiret supérieur le quantile 97,5% 

(obtenus par rééchantillonnage), soit l’intervalle de confiance à 95%. La lettre représente la 

moyenne. La ligne continue représente l’ajustement linéaire. 

 

3.3.6 Variations temporelles des paramètres de croissance  

3.3.6.1 Merlan 

Pour le stock de merlan, le taux de croissance moyen a été estimé par cohorte (année de 

naissance). La moyenne du taux de croissance pour le stock de merlan en mer de Nord (4a, 4b 

et 4c) présente un comportement cyclique au niveau temporel, avec deux périodes de 

diminution et deux périodes d’augmentation. La période la plus longue a été observée entre 

les années 1980 et 1985, en atteignant les valeurs les plus faibles du taux de croissance (0,23) 

pour le stock de la mer du Nord. Les valeurs les plus élevées du taux de croissance sont 

observées entre 2004 et 2008, avec une moyenne de 0,31 pour le stock de la mer du Nord.  

r2 = 0.04 r2 = -0.06 
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Pour la Manche Est (7d), une diminution marquée du taux de croissance par sexe a été 

observée. Pour le stock de mer Celtique le taux de croissance a présenté un comportement 

oscillatoire (Figue 42). 

 

 

Figure 42.- Variations temporelles du taux de croissance standardisé par cohorte des stocks de 

merlan par sexe, estimées par le modèle à effets mixtes avec Linf et K aléatoires au cours de 

périodes comprises entre 1970 et 2011. Les bandes représentent l’intervalle de confiance à 

95%. La ligne centrale représente la moyenne. 

 
3.3.6.2 Eglefin 

Pour cette espèce le taux de croissance a été estimé pour les stocks de mer du Nord (4a et 4b), 

mer Celtique (7fghj) et Rockall (6b). Pour le stock en mer du Nord le taux de croissance 

montre une tendance particulière, diminuant progressivement au cours de la période étudiée, 

pour atteindre les valeurs les plus faibles au cours des années 1999-2001. Néanmoins, au 

cours des dernières années les variations du taux de croissance pour le stock de la mer de 

Nord (4a et 4b) ont été faibles, tandis que le taux de croissance du stock en mer Celtique a 

montré une augmentation progressive (Figure 43).  
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Pour les stocks d’églefin de Rockall le taux de croissance n’a présenté aucune tendance, peut-

être en raison des petits échantillons disponibles. 

Figure 43.- Variations du taux de croissance standardisé par cohorte des stocks d’églefin 

(Melanogrammus aeglefinus) par sexe, estimés par le modèle à effets mixtes avec Linf et K 

aléatoires au cours de périodes comprises entre 1970 et 2011. Les bandes représentent 

l’intervalle de confiance à 95%. La ligne centrale représente la moyenne. 

 
3.3.6.3 Sole 

Pour les stocks de sole commune en mer d’Irlande, Manche Est et golfe de Gascogne au cours 

de la période d’étude, en moyenne les taux de croissance ont varié de façon synchrone. 

(Figure 44). La moyenne du taux de croissance pour les trois stocks ont été comprise entre 0,3 

pour les femelles et 0,4 pour les mâles. On peut observer pour le stock de mer d’Irlande une 

augmentation progressive du taux de croissance pour les deux sexes. Pour le stock de la 

Manche on peut observer un comportement oscillatoire, tandis que le stock du golfe de 

Gascogne ne présente aucune tendance claire. 
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Figure 44.- Variations du taux de croissance standardisé par cohorte des stocks de sole (Solea 

solea) par sexe, estimées par le modèle à effets mixtes avec Linf et K aléatoires au cours de 

périodes comprises entre 1970 et 2011. Les bandes représentent l’intervalle de confiance à 

95%. La ligne centrale représente la moyenne. 

 
 

3.4 Relation du taux de croissance des femelles avec les variations temporelles facteurs 

environnementaux.  

L’influence des facteurs environnementaux (température et chlorophylle a), des effets densité-

dépendants et du recrutement sur le taux de croissance ont été étudiés pour le merlan, l’églefin 

et la sole commune. La température et l’effet densité-dépendant affectent significativement le 

taux de croissance pour les femelles de merlan, ainsi que la concentration en chlorophylle a 

pour les mâles de merlan et l’églefin. La relation entre le taux de croissance et le recrutement 

a été analysée pour toutes les espèces étudiées, mais aucune corrélation significative n’a été 

observée (Figure 45). 
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Figure 45. Corrélation temporelle du taux de croissance standardisé de Merlangius 

merlangus, Melanogrammus aeglefinus, et Solea solea avec les facteurs environnementaux. 

Le taux de croissance a été estimé par modèle à effets mixtes avec Linf et K aléatoires. La 

ligne rouge représente l’intervalle de confiance à 95%. * P-valeur < 0.05. 
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3.5 Discussion 

 

Les paramètres de croissance du merlan, de l’églefin et de la sole commune ont été estimés 

sur la base de la longueur et de l’âge continu par sexe, cohorte et région avec le modèle non 

linéaire à effets mixtes qui considère la longueur asymptotique et K aléatoires. Les résultats 

obtenus par rapport à d’autres régions ont permis de mettre en évidence des similitudes dans 

certains cas et des divergences dans d’autres, ce qui traduit une variation géographique du 

paramètres de croissance des différrentes espèces dans l’Atlantique Nord-Est.  

 

Des études récentes ont fourni de nombreux résultats sur l’influence des facteurs 

environnementaux dans la première année de vie sur les paramètres de croissance. Les 

conditions du poisson pendant les premières années de vie entraînent des effets à long terme, 

non seulement sur la morphologie et le comportement, mais aussi sur la croissance. La 

température a joué un rôle important dans la variabilité de la croissance des juvéniles et chez 

les grands individus. Les analyses au niveau spatial ont montré que les paramètres de 

croissance du merlan et de l’églefin pour les deux sexes sont affectés significativement par les 

variations de la température, tandis qu’au niveau temporel seule la femelle du merlan en mer 

du Nord est affectée. L’effet de la température sur les paramètres de croissance a été bien mis 

en évidence par Baudron et al., 2011, 2014; Eriksen et al., (2012); Peck et al., (2003, 2005) 

(Melanogrammus aeglefinus), Baudron et al., (2014) (Merlanguis merlangus), Henderson & 

Seaby, (2005); Mollet et al., (2013) (Solea solea). Les résultats obtenus corroborent 

l’hypothése que la température affecte les paramètres de croissances des espèces, ce qui est 

bien connu pour affecter le métabolisme basal et par conséquent le catabolisme. La réponse de 

la variation latitudinale de la croissance observée dans cette étude est probablement liée aux 

effets de la température comme dans autres espèces (Kimura, 2008; Brunel & Dickey-Collas, 

2010). L’un des principaux facteurs qui ont aussi une influence sur les paramètres de 

croissance est l’abondance de la population, qui affecte la disponibilité de la nourriture et par 

conséquent, la longueur asymptotique (proccessus de l’anabolisme), mais pas le taux de 

croissance (Beverton & Holt, 1957, Gjosaeter et al., 2002). 
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La croissance densité-dépendante chez les poissons semble être un phénomène commun 

(Lorenzen & Enberg, 2001; Rochet, 2009). Les résultats de cette étude supportent l’hypothèse 

de la densité dépendance chez le merlan en mer du Nord, mais pas chez l’églefin. Cependant 

d’autres auteurs ont suggéré que la croissance de l’églefin est densité-dépendante (Cook & 

Armstrong, 1986 ; Bromley, (1997); Marshall & Frank, (1999); Lorenzen & Enberg, (2001); 

Baudron et al., (2011) dans d’autres régions.   

 

Différentes études ont été rapportées, montrant pour certaines espèces de poissons marins 

l’absence de densité dépendance dans la croissance (Rijnsdorp, 1994). Cette étude n’a montré 

aucune relation entre la densité et le taux de croissance de l’églefin et de la sole commune 

(Rogers, 1994; Amara, 2003; 2004; Bolle et al., 2004). Apparemment, le manque de densité- 

dépendante dans la croissance de la sole commune pourait s’expliquer par les niveaux élevés 

d’exploitation de cette espèce. De nombreuses espèces présentent un taux de croissance élevé 

avec une augmentation du niveau d’exploitation (Rijnsdorp, 1994). En effet, la densité 

dépendance du taux de croissance de la sole commune en mer du Nord, est soupçonnée d’être 

l’effet de la pêche qui induit une diminution de la densité et une augmentation dans la 

disponibilité en nourriture (Rochet, 2009).  

 

Le dimorphisme sexuel a été décrit dans différentes espèces et il est fréquent que les femelles 

soient plus grandes (Amstrong et al., 2004; Milic & Kraljevic, 2011). Les résultats obtenus 

dans cette étude mettent en évidence le dimorphisme sexuel des trois espèces étudiées. Des 

résultats similaires ont été rapportés par différents chercheurs (Rijnsdorp & Witthames, 2005; 

Keyl et al., 2015, Lauerbug et al., 2015). Les évaluations et la gestion des stocks ne prennent 

pas en compte la croissance spécifique par sexe, ce qui peut induire un biais dans leurs 

résultats, mais la magnitude de ces biais n'a pas été bien décrite. Pour d’autres espèces 

(comme par exemple de grands pélagiques) la mortalité naturelle spécifique par sexe a été 

utilisée récemment dans les évaluations des stocks, mais pas la croissance spécifique par sexe. 

Désagréger les évaluations par sexe peut conduire à une évaluation plus réaliste du stock et 

donc une gestion efficace.  
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La possibilité d’estimer les paramètres de croissance à l’intérieur des modèles d’évaluation a 

été récemment souligne (Mauder & Punt, 2013; Method & Wetzel, 2013). Cette approche a 

clairement certains avantages, comme de réduire le biais dans l’estimation des paramètres de 

croissance causé par l’effet de la sélectivité et également d’utiliser les données conditionnelles 

incomplétes (Francis, 2016; Kolody et al., 2016).  

 

Nos résultats sont en partie déterminés par les données et méthodes utilisées. L’estimation des 

paramètres de croissance spécialement au niveau cohorte peut être moins précise pour les 

stocks et régions qui n’ont pas assez données de longueur et d’âge (tableau 4). Le manque de 

données dans certaines régions pourrait limiter notre analyse et peut expliquer en partie 

l’absence de relation observée avec les facteurs environnementaux. Cependant, l’estimation 

de la croissance provenant de différentes sources (otolithe, marquage et recapture, 

composition en longueur ou âge, etc) peuvent différer (Chang & Maunder, 2012), mais on ne 

sait pas clairement laquelle est correcte. En ce qui concerne l’utilisation du modèle pour 

estimer les paramètres de croissance par sexe séparé, nous avons utilisé le modèle traditionnel 

de von Bertalanffy, car il a été amplement utilisé et généralement il s’adapte raisonnablement 

bien aux données de longueur et d’âge.  
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3.6 Conclusions 

 
Les paramètres de croissance des différentes espèces sélectionnées dans cette étude varient 

dans le temps, entre les régions, entre sexes en raison de leur plasticité aux effets des 

conditions environnementales et à la pression élevée de la pêche dans l’Atlantique Nord-Est. 

En effet, les variations spatial-temporelles des paramètres de croissance de stocks varient en 

réponse aux facteurs biotiques (la densité-dépendance) et aux facteurs abiotiques (la latitude 

et la température). La température joue un rôle important dans la variabilité des paramètres de 

croissance au niveau spatial-temporel. En effet, les variations de température ont eu un impact 

direct sur la croissance du merlan et l’églefin, mais n'ont eu aucun effet sur la sole commune 

au niveau spatial, tandis qu’au niveau temporel seule affecte les femelles du merlan en mer du 

Nord. La latitude et la densité de la population jouent également un rôle important sur les 

variations des paramètres de croissance des espèces, mais ces variables peuvent être carrelées 

à autres paramètres tels que la présence de proies. Des effets densité dépendants plus marques 

ont été trouve dans les zones moins productives. Pour confirmer ces résultats seraient 

nécessaires des séries temporelles plus longes pour les autres régions.  
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CHAPITRE 4 : 
Analyses des variations individuelles de 
croissance pour examen des otolithes. 
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Chapitre 4.1 : Détermination de la croissance post-larvaire du tinicalo 
Atherinella brasiliensis (Quoy & Gaimard) par l’analyse de ses otolithes. 

 
Quelle dimension de l’otolithe mesurer pour optimiser la relation avec 
l’âge? 
 
Cette étude a fait l’objet d’un article paru dans la revue : “Boletin del Instituto Oceanográfico 
de Venezuela 49: 17-22. ”  
 

Cet article est écrit en espagnol : 

“Determinación del crecimiento post-larvario del tinícalo Atherinella brasiliensis (Quoy y 

Gaimard) (Pisces: Athérinidés) utilizando el análisis de sus otolitos).” 

 

Annexe 8 : Version originale de  l’article. 

 

Le texte ci-dessous est un résumé étendu en français de cet article : 

 

4.1.1 Introduction 

L’espèce Atherinella brasiliensis ou tinicalo fait partie de la famille des Athérinidés qui est 

abondante dans les plages ou lagunes littorales et sableuses peu profondes du Nord-Est 

Vénézuélien. 

 

Cette espèce en tant qu’aliment pour les humains a un intérêt commercial réduit. Par contre, 

du fait de son abondance, elle constitue un important maillon dans la chaîne trophique de 

l’écosystème pélagique côtier du nord-est vénézuélien entre le zooplancton et les prédateurs 

ichtyophages (Cervigon, 1991). Bien qu’il n’existe pas pour Atherinella brasiliensis 

d’antécédents sur l’étude de la croissance larvaire par les otolithes, on dispose d’informations 

pour d’autres espèces de la famille des Athérinidés signalant une croissance journalière de 

cette structure. Aussi, sur la base de plusieurs études qui ont montré que l’examen 

microstructural de l’otolithe et des accroissements quotidiens permettaient de déterminer l’âge 

des poissons, les objectifs fondamentaux de ce travail ont été fixés, à savoir :  

 

 - Estimer l’âge, en jours, et la croissance post-larvaire de Atherinella brasiliensis 

 - Identifier les variables morphométriques corporelles qui mettent le plus en évidence 

la croissance.  
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4.1.2 Méthodologie 

4.1.2.1 Protocole de collecte des données 

Les individus utilisés dans cette étude ont été capturés dans les eaux peu profondes des 

criques de Tunantal et Punta de Guaracayal sur la côte sud du golfe de Cariaco, dans la 

province de Sucre au Vénézuela entre octobre 2001 et novembre 2002. Les captures ont été 

réalisées à l’aide d’un filet en coton de 2 m de longueur et d’1,50 m de hauteur. Les 

exemplaires ont été préservés dans de l’éthanol (70%) jusqu’à leur analyse. On mesure la 

longueur totale (LT), la longueur standard (LS), le diamètre de l’œil (DO), la hauteur du corps 

(AC) et le diamètre de l’otolithe (DOT) à l’aide d’un micromètre oculaire et d’un microscope 

stéréoscopique pour les post-larves et un pied à coulisse digital pour les juvéniles. Les 

otolithes sagitta des individus ont été fixés avec de la résine synthétique thermoplastique pour 

l’observation des anneaux de croissance directement et par polissage de la surface. On 

examine la formation journalière des accroissements et on réalise leur décompte à partir de la 

première marque qui entoure le nucleus, qui est considérée comme la marque d’éclosion 

(Brown et Fuentes 2001). La moyenne de deux comptages, réalisés indépendamment l’un de 

l’autre, est admise comme étant l’âge en jours si la différence n’excéde pas 5 anneaux 

(Iglesias et al., 1997). On applique l’analyse de régression (Sokal & Rohlf 1981) pour établir 

la meilleure correspondance entre les renseignements obtenus et une courbe de croissance, en 

utilisant la longueur standard (LS) des individus par rapport à l’âge en jours. 

 

4.1.3 Résultats et discussion 

Au total, ont été utilisés 140 individus ayant une LS comprise entre 7 et 32,9 mm et un âge 

compris entre 23 et 73 jours. Les otolithes présentent un nucleus arrondi d’une moyenne de 13 

microns. La morphologie des otolithes est similaire à celle d’autres athérinidés, montrant une 

forme semi-concave, légèrement aplanie avec un sulcus peu prononcé. Des paramètres 

morphométriques examinés, c’est la relation LS/Age qui présente le meilleur ajustement. La 

croissance s’ajuste à un modèle linéaire : LS = 0,460 E-1,234 (r2 = 0,903 ; p < 0,001) qui a 

permis de déterminer l’âge à partir des tailles individuelles mesurées. La croissance de 

l’espèce a été de 0,46 mm / jour, ce qui constitue une croissance plus rapide que celle d’autres  
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espèces de la zone. Par contre, chez d’autres espèces, on a pu signaler des croissances 

relativement rapides et changeantes, potentiellement influencées par des variations des 

facteurs environnementaux, responsables de l’augmentation ou diminution de la nourriture 

(Febres-Ortega & Herrera 1975; Okuda, 1974; Muller et al., 1989). Pour la même espèce, 

dans des conditions contrôlées en laboratoire, on a enregistré une croissance inférieure à 0,21 

mm / jour jusqu’à 40 jours après l’éclosion. De tels résultats pourraient montrer le rôle 

déterminant de la productivité environnementale dans la croissance de cette espèce. Le taux 

de croissance élevé de Atherinella brasiliensis dans la zone est apparu comme équivalent à 

celui d’autres espèces tropicales comme les clupéidés et les engraulidés, comme par exemple 

les larves de Sardinella aurita (Balza et al., 2007). Les résultats suggèrent que la croissance 

post-larve rapide de Atherinella brasiliensis constitue un avantage physiologique qui explique 

le succès démographique de cette espèce sur les côtes vénézuéliennes, et qui pourrait être une 

réponse au niveau élevé de prédation dans les zones côtières où se déroule son cycle de vie. 
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Chapitre 4.2 : Estimation de la variation des paramètres de croissance 
individuelle du merlan (Merlangius merlangus) dans l’Atlantique Nord-Est. 

 

Quelles sont les contributions relatives des différences individuelles et des 
facteurs environnementaux dans la variabilité des paramètres de 
croissance ? 
 
Annexe 9. Cette étude a fait l’objet d’un article paru dans la revue Fisheries research 

(Fisheries Research 190 (2017) 132–139). 

 

4.2.1 Introduction 

L’un des objectifs de l’écologie moderne est de comprendre les phénomènes de population en 

termes de comportement des individus. De nombreuses espèces présentent des différences 

individuelles marquées dans les paramètres de croissance, souvent en réponse à la variation 

des ressources. Néanmoins, même lorsque les animaux sont dans des conditions contrôlées, la 

variation des trajectoires de croissance peut persister (Webber & Thorson, 2016). La 

variabilité de la croissance est un élément clé des systèmes biologiques qui a des implications 

importantes pour la dynamique évolutive et écologique. En termes écologiques, les variations 

individuelles peuvent modifier les prévisions des modèles de croissance de la population, dont 

les paramètres sont essentiels dans la gestion et la conservation. En termes d’évolution, les 

changements phénotypiques et génotypiques dépendent fortement des variations individuelles 

présentes dans la population ainsi que de l’héritabilité de la plasticité des traits et de la 

sélection naturelle (Lorenzen, 2016). Il y a un intérêt croissant à inclure la variation entre 

individus dans la modélisation de la croissance de la population. Néanmoins, les modèles de 

croissance de la population fournissent une valeur moyenne des paramètres de croissance 

(croissance constante décrivant une courbe invariante dans le temps) et ignorent la variabilité 

du taux de croissance entre individus, qui peut être persistante (liée aux facteurs 

environnementaux) ou temporelle (génétique) (Webber & Thorson, 2016). Ces modèles ne 

peuvent pas déterminer si la variation de la croissance est due à des erreurs de mesure, aux 

variations de la croissance entre les individus ou à l’influence des facteurs environnementaux 

(Ortiz de Zarate & Babcock, 2015). De nombreuses études ont examiné les biais qui peuvent 

résulter de la non prise en compte des variations individuelles et des facteurs 

environnementaux dans la variabilité des paramètres de croissance (Sainsbury, 1980; Eveson 

et al., 2007). 
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Chapitre 4.2 : Estimation de la variation des paramètres de croissance 
individuelle du merlan (Merlangius merlangus) dans l’Atlantique Nord-Est. 
 

L’intégration des connaissances au niveau de la variabilité individuelle de la croissance peut 

améliorer les évaluations (Wang & Ellis, 1998). La variabilité individuelle de la croissance 

pourrait être estimée de plusieurs façons. Idéalement, on voudrait observer la croissance de 

chaque poisson directement, tout au long de leur vie. De telles mesures, habituellement 

obtenues par des études en captivité ou parfois par des programmes de marquage et recapture, 

permettent d’estimer une courbe de croissance pour chaque individu (Shackell et al., 1997). 

Néanmoins, avec les études en captivité, il est généralement difficile de savoir si les taux de 

croissance obtenus sont vraiment représentatifs et il est nécessaire de faire de multiples 

recaptures pour déterminer la courbe de croissance individuelle, et pour de nombreuses 

espèces elles sont logistiquement impossibles. D’autres méthodes utilisées pour fournir des 

informations précises sur la variabilité de la croissance entre individus et le changement des 

paramètres de croissance au long du cycle de vie sont les méthodes de rétro-calcul. Les 

méthodes de rétro-calcul sont utilisées pour l’estimation de longueurs-aux-âges d’un poisson 

sur la base de lecture d’âge de structures calcifiées telles que : des écailles, épines des 

nageoires, otolithes et autres structures du squelette (Francis, 1990; Wilson et al., 2009). Cette 

méthode recrée l’histoire de la vie du poisson. Cette méthode suppose qu’il existe une relation 

entre le rayon (distance nucleus de l’otolithe-bord (Edge)) de l’otolithe et la longueur totale 

(Lt, mm) du poisson (Wilson et al., 2009). De nombreuses méthodes de rétro-calcul ont été 

proposées ; Vigliola & Meekan (2009) listent vingt-deux méthodes de rétro-calcul qui 

utilisent différentes approches pour traiter des artefacts statistiques, la non-linéairité et les 

variations temporelles. Néanmoins, les méthodes de rétro-calcul classiques ne prennent pas en 

compte le fait que les incréments annuels sont des mesures répétées sur un individus. 

Récemment, des modèles à effets mixtes ont été développés pour l’estimation de la croissance 

des poissons (Weisberg et al., 2010). Ces modèles facilitent l’incorporation de différentes 

causes de variabilité de la croissance en incluant les effets fixes associés à la population, qui 

peuvent varier dans l’espace, et les effets aléatoires, associées à la variabilité individuelle 

(Pinheiro & Bates, 2002). Ces modèles ont été de plus en plus utilisés pour l’analyse de la 

croissance appliquée aux pêcheries pour les raisons suivantes : (a) leur flexibilité pour le 

modèle d’auto corrélation intra-individuelle, (b) la possibilité d’utiliser des données 

pondérées et non pondérées, et (c) la disponibilité de logiciel pour estimer les paramètres de 

croissance (Lindstrom & Bates, 1990).  
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individuelle du merlan (Merlangius merlangus) dans l’Atlantique Nord-Est. 

 

Dans ce contexte, l’objectif proposé est de déterminer les variations des paramètres de 

croissance individuelle du Merlan (Merlangius merlangus), capturé dans l’Atlantique Nord-

est. Nous nous sommes focalisé sur les conséquences possibles des variations spatiales, par 

cohorte et par sexe en utilisant une série de mesures taille-âge individuelles. Tout d’abord 

nous montrons les patrons spatiaux révélés par les données et ensuite nous discutons les 

facteurs liées à la variabilité spatiale. Puis nous utilisons des modèles non linéaires à effets 

mixtes afin d’analyser la variation spatiale et individuelle par sexe et cohorte dans les patrons 

de croissance observés. Nous évaluons la correlation entre les paramètres de croissance (Linf 

et k). Finalement nous discustons des implications de nos résultats pour déterminer quelles 

sont les contributions relatives des différences individuelles et des facteurs environnementaux 

dans la variabilité des paramètres de croissance.  

 

4.2.2 Matériel et méthodes 
 

4.2.2.1 Collecte et traitement des données 

L’étude porte sur 627 cas individuels de merlan entre 2007 et 2015 (dates de captures). Les 

données proviennent de différentes zones sélectionnées où habite le merlan : mer du Nord (4b 

et 4c), mer Celtique (7fghj) et Manche Orientale (7d) (Tableau 9). Les données biométriques 

des poissons et les variables associées aux captures utilisées dans la présente étude sont 

enregistrées dans la base de données Bargeo (Base d'Archivage et de Gestion des Otolithes). 

Des prélèvements d’otolithes sont effectués afin de constituer des clés taille-âge de merlan. 

Les otolithes sont de petites structures calcaires présentes dans l’oreille interne des 

Téléostéens (poissons osseux). Chaque individu possède trois paires d’otolithes; ce sont les 

plus volumineux, les sagittaux, qui sont les plus étudiés Les otolithes ont été prélevés par 

incision crânienne, puis nettoyés, lavés et séchés. La coupe de l’otolithe doit passer par le 

noyau ou nucleus pour ne pas sous-estimer l’âge. Collé sur lame de verre, l’otolithe coupé est 

observé à l’aide d’un microscope photonique en lumière transmise, relié au logiciel de 

traitement d’image TNPC (traitement numérique des pièces calcifiées). Les otolithes ont été 

préparés et analysés selon la méthode proposée par Mahé et al., 2009 au pôle de 

Sclérochronologie du laboratoire Ressources Halieutiques de Boulogne-sur mer (Figure 46). 
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Figure 46. Système de coupe, d’estimation de l’âge et de la croissance assistées par ordinateur 

(D’après Mahé et al., 2009). 

 

Tableau 9. Séries temporelles (dates de naissance) utilisées dans la présente étude pour 

déterminer la trajectoire individuelle du merlan par sexe. 

 

 Femelles                              Mâles 
Année 4b 4c 7d 7fghj 4b 4c 7d 7fghj 
1997 0 0 0 0 0 0 3 0 
1998 0 2 0 0 0 0 2 2 
1999 0 1 11 1 0 0 4 1 
2000 0 3 11 1 0 0 31 5 
2001 1 8 26 1 0 1 23 8 
2002 0 3 10 0 0 1 8 1 
2003 6 3 7 0 0 0 2 0 
2004 2 15 39 0 1 1 3 0 
2005 4 20 36 0 1 4 13 1 
2006 6 43 8 0 2 26 18 0 
2007 18 10 10 6 4 25 13 3 
2008 21 2 10 6 12 1 16 1 
2009 9 0 0 16 8 0 13 0 
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Chapitre 4.2 : Estimation de la variation des paramètres de croissance 
individuelle du merlan (Merlangius merlangus) dans l’Atlantique Nord-Est. 
 

L'âge est une donnée essentielle pour suivre et évaluer les populations de poissons. 

L'estimation de l'âge est réalisée en identifiant les structures de croissance visibles sur les 

otolithes (Campana & Thorrold, 2001) : une zone opaque est formée au cours de la période de 

croissance (été-automne), et une zone translucide au cours de la période de croissance lente 

(annulus) (Figure 47a). Ces estimations doivent être validées pour confirmer l'exactitude des 

âges observés (Beamish & McFarlane, 1983). Pour cela, il est nécessaire d'une part 

d'identifier les marques de croissance et d'autre part leur formation. Ainsi, la périodicité de 

formation des anneaux de croissance a pu être suivie tout au long de l'année à partir de l'indice 

de l'allongement marginal mensuel (Figure 47b).  

 
4.2.2.2 Hypothèse du rétro-calcul 

Le rétro-calcul de la longueur du poisson à partir des anneaux de croissance repose sur trois 

hypothèse principales (Panfili et al., 2002) : 

 

1.-Le taux de déposition des otolithes est constant. Cette hypothèse a été validée par la 

présence d’incréments annuels qui peut être interprétée avec précision (Stevenson & 

Campana, 1992). 

2.- La périodicité d’apparition des anneaux de croissance sur les otolithes a été vérifiée en 

calculant l’accroissement entre la dernière et l’avant-dernière anneaux ou allongement 

marginal (AM) calculé selon la formule : 

                                                           Eq 6 

Où : 

R = rayon total des otolithes 

Rn = rayon du dernier annulus 

Rn-1 = rayon de l’avant dernier annulus 

 

3.- L’hypothèse de proportionnalité entre la croissance de l’otholite et croissance somatique a 

été vérifiée sur les individus capturés entre 2007 et 2015.  
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4.2.2.3 Rétro-calcul de la longueur aux âges 

Pour cette étude, le modèle de rétro-calcul modifié de Fry (Vigliola et al., 2000) a été choisi 

pour estimer la longueur (Li) de chaque individu à l’âge i, afin d’obtenir la trajectoire de 

croissance individuelle. La longueur moyenne L0 du poisson à l’âge 0 (0,34 cm) et le rayon 

moyen R0 de l’otolithe à l’âge 0 (0,0096 mm) ont été choisis à partir des données de la sole 

commune (Solea solea) (Claireaux, 2012). Une analyse de sensibilité, avec variation de R0  

(0,0048 à 0,0192) a montré que cette valeur fournissait le meilleur ajustement pour 

reconstruire la trajectoire de croissance individuelle (0,0096 mm). 

 

   Eq 7 

Li =La longueur de chaque individu à l’âge i 

L0 =La longueur moyenne du poisson à l’âge 0 

Lt = La longueur du poisson capturé 

R0 =Le rayon moyen de l’otolithe à l’âge 0 

Rt = Le rayon de l’otolithe du poisson capturé 

a, b et c= intercept et pente de la régression de Li – Rt. 

 

La relation entre la longueur du poisson et le rayon de l’otolithe peut être représentée par une 

fonction puissance (8a) ou par une régression linéaire simple (8b). Ces deux équations nous 

permettent l’estimation de trois coefficients (a, b et c) : 

 

 
                                           (8a)  

 
                                            (8b) 

Si le coefficient c est significativement différent de 1, la relation suivante est utilisée pour 

déterminer le coefficient a : 

 

.  
                                             (8c) 

Dans le cas contraire, on utilise une équation linéaire : 
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.                                              (8d) 
Chapitre 4.2 : Estimation de la variation des paramètres de croissance 
individuelle du merlan (Merlangius merlangus) dans l’Atlantique Nord-Est. 

 

Dans notre cas, la relation entre la longueur du poisson et le rayon de l’otolithe est une 

régression puissance; ces régressions nous permettent de déterminer les coefficients b et c. 

Pour déterminer le coefficient a nous avons utilisé l’équation 8c. 

 

4.2.2.4 Modèle de croissance individuelle 

La courbe de croissance de von Bertalanffy a été ajustée à des données de longueurs rétro-

calculées et âges décimaux pour chaque M. merlangius. Le modèle non linéaire à effets 

mixtes a été utilisé pour déterminer la variation des paramètres de croissance individuelle. 

 

                                            Eq 9 
 

 
 

  
  

Lti = longueur à l’âge t pour chaque poisson i 

Linfi = longueur asymptotique pour chaque poisson i 

K i = coefficient de croissance pour chaque poisson i  

ti = l’âge pour chaque poisson i 

t0i = le temps hypothétique auquel l’animal aurait eu la taille égale à 0. 

 

 

4.2.3 Résultats 

 

4.2.3.1 Age et distribution en longueur 
 
Les anneaux de croissance émanant des otolithes sagitta étaient généralement facilement et 

clairement identifiables (Figure 47a). La longueur totale des femelles à varié de 26 à 63 cm 

(S.D = 7,45) avec une moyenne de 39,5 cm. Les mâles ont varié de 25 à 52 cm avec une 

moyenne de 32,9 cm (SD = 3,35). Les âges ont varié de 6 à 14 années avec une moyenne de 

7,2 années (SD = 1,6) pour les femelles et de 6 à 11 années avec une moyenne de 7,1 années 

(SD = 1,5) pour les mâles. 
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4.2.3.2 Périodicité d’apparition des anneaux de croissance 
 
La détermination de la période de formation des anneaux de croissance sur les otolithe sagitta 

de M. merlangus est réalisée à partir de l’analyse de l’accroissement entre la dernière et 

l’avant-dernière strie ou allongement marginal. Ces observations confirment l’identification 

des anneaux translucides comme marque hivernale et leur utilisation possible comme marques 

annuelles dans la détermination de l’âge. Les coupes d'otolithes de merlan présentent des 

anneaux qui ne sont pas liés à la croissance appelés aussi faux anneaux (Figure 47a). Ces 

petites zones opaques ont été appelées "Humphries’shadow", lors d'un atelier en 1987 à 

Dublin, en référence à anglais Colan Humphries qui présenta oralement cette particularité 

(Mahé et al., 2009). 

 

Figure 47. (a) Axe de lecture d’âge des otolithes de merlan. (b) Variations mensuelles de 

l’allongement marginal par sexe (femelle= rouge et mâle=bleu) en mer du Nord. Les bandes 

représentent l’intervalle de confiance à 95%. La ligne centrale représente la moyenne. 

 

L’analyse des variations mensuelles de l’allongement marginal a permis de montrer que la 

période d’apparition des anneaux d’arrêt de croissance est située au premier trimestre. Les 

valeurs les plus faibles de l’allongement marginal (0,26-0,34 mm) sont enregistrées au mois 

de février. L’examen des variations mensuelles de l’allongement marginal permet de constater 

des ralentissements en février et en avril, pendant la période de ponte du merlan (février à 

juin). 

a 

d’après Mahé et al., 2009 

Axes de lecture (nucleus-bord) 

b 

N = 627 
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individuelle du merlan (Merlangius merlangus) dans l’Atlantique Nord-Est. 

 

Puis on observe au dernier trimestre un ralentissement qui coïncide avec la période de 

transition (chaud-froid) qui se caractérise par la formation des zones de contrastes thermiques 

(Figure 47b). L’anneau annuel de ralentissement de la croissance se forme donc en hiver, 

période où les conditions sont défavorables à la croissance du poisson. De mai à août  pour 

male et mai à octobre pour femelle il y a une période active d’allongement marginal qui 

coïncide avec la saison chaude. 

 

4.2.3.3 Relation entre rayon de l’otolithe et longueur du poisson 
 
Le calcul de la longueur du poisson à divers moments de sa vie est basé sur le principe de la 

relation entre la croissance de l’otholite et celle du corps. Pour cette raison, nous avons établi 

l’équation qui relie le rayon de l’otolithe et la longueur L = f(Rt) par sexe. Il est important de 

signaler que les valeurs du coefficient de corrélation (Tableau 10) sont élevées; cela explique 

que la liaison entre le rayon de l’otholite et la longueur du poisson est très étroite et suggère 

que les otholites peuvent être utilisés comme un proxy fiable de la longueur afin de 

reconstruire les trajectoires individuel de la croissance (Panfili et al., 2002). Le rayon de 

l'otolithe augmente continuellement en fonction de la longueur et de l’âge (Figure 48). 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figure 48. Relation entre rayon de l’otolithe (mm) et longueur totale (cm) par sexe (femelles 

en rouge, mâles en bleu) pour le merlan dans l’Atlantique Nord-Est au cours de la période 

2007 et 2015. 
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Chapitre 4.2 : Estimation de la variation des paramètres de croissance 
individuelle du merlan (Merlangius merlangus) dans l’Atlantique Nord-Est. 

 

Les résultats de la régression entre la longueur et le rayon de l’otolithe pour estimer la 

longueur (Li) de chaque individu à l’âge i des différentes régions sont regroupés dans le 

tableau 10. 

 

Tableau 10. Résultats de la régression puissance entre la longueur de capture et le rayon de 

l’otolithe de poisson par sexe. 

 

Coefficient de régression 
Sexe a b c R2 n P 

Femelles 0,31 6,12 1,35 0,75 376 0,01 

Mâles 0,33 3,53 2,57 0,76 258 0,001 

 

4.2.3.4 Rétro-calcul des longueurs  

Les valeurs des longueurs totales observées du merlan sont très proches de celles qui ont été 

déterminées par la méthode de rétro-calcul. Les valeurs du coefficient de corrélation "r" sont 

très proches de 1 (0,99 pour femelle et mâles). Ces résultats indiquent que le modèle de rétro-

calcul modifié par Fry génère des estimations précises (Figure 49).  
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Figure 49. Corrélation entre la longueur estimée par le modèle de rètro-calcul modifié de Fry et 

la longueur de capture par sexe (rouge=Femelles, bleu= Mâles) de merlan en mer du Nord. 
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4.2.3.5 Formation des trajectoires de croissance par cohorte 

Pour décrire la trajectoire de croissance individuelle par sexe les individus âges de plus de 6 

ans ont été utilisés dans les différentes régions (Figure 50).  

Figure 50. Trajectoires de croissance individuelle par sexe (rouge= Femelles, bleu= mâles) et 

région de merlan. 
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Les trajectoires de croissance individuelle du merlan montrent une forte variabilité entre les 

régions, les cohortes et les individus, aussi bien pour les mâles que pour les femelles. On a pu 

observer que les individus de même région, sexe et cohorte ont des trajectoires de croissance 

différentes. La croissance d'un individu à une date donnée dépend non seulement des 

caractéristiques de son environnement mais aussi de son histoire de croissance antérieure et 

éventuellement d'autres caractéristiques individuelles. 

 

4.2.3.6 Paramètres de croissance individuelle par région 

La sélection du modèle de la trajectoire de coissance individuelle (Tableau 11) et les 

paramètres de croissance diffèrent entre sexes, cohortes et régions est présenté dans les 

tableaux 12. On a pu observer une corrélation négative entre la longueur asymptotique et le 

taux de croissance (Figure 51). Le résumé statistique des paramètres de croissance 

individuelle a été calculé par un modèle non linéaire à effets mixtes et est présenté dans le 

tableau 12.  

 

Figure 51. Corrélation entre la longueur asymptotique et le taux de croissance pour sexe 

sépare (a= Femelles ; b = Mâles) de merlan dans différentes régions. 
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La corrélation négative entre les paramètres de croissance (Linf et K) a été confirmée par 

l’ajustement du modèle de Schnute (Annexe 6). Les valeurs les plus élevées du taux de 

croissance proviennent d’individus capturés dans la Manche, et les longueurs asymptotiques 

les plus grandes ont été trouvées pour des merlans qui proviennent de mer Celtique et de mer 

du Nord. Ce comportement a été observé pour les deux sexes. 

 

 

Tableau 11. Sélection du modèle de la trajectoire de croissance individuelle. Modèle par sexe 

avec (a) effet aléatoires individuels et (b) effets aléatoires entre individus et zones pour les 

trois paramètres de croissance. 

 

Modèle Degré de 

liberté 

AIC BIC Maximum de 

vraisemblance 

Test Ratio p-valeur 

Femelle       

(a) Individus 10 8641,1 8699,7 -4310,5   

(b) Zones/ind 16 8147,5 8241,3 -4057,7 505,6 <0,001 

       

Males       

(a) Individus 10 4876,2 4931,0 -2428,1   

(b) Zones/ind 16 4711,5 4799,2 -2339,7 176,7 <0,001 

 

AIC= Critère d’information d’Akaike. 

BIC= Critère d’information Bayésienne. 

Test du rapport de vraisemblance avec P-valeur 
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Tableau 12. Résumé statistique des paramètres de croissance pour les individus de merlan 

estimés par un modèle non linéaire à effets mixtes. 

Femelles Mâles Paramètres 

Zones Moyen E-type 2,5% 97.5% Moyen E-type 2,5% 97.5% 

Linf 39,3 0,38 38,5 40,1  35,0 0,29 34,4 35,6 

K 0,35 0,01 0,33 0,37  0,29 0,01 0,27 0,31 

t0 -1,41 0,06 -1,53 -1,29 -1,94 0,07 -2,08 -1,80 

Cor(Linf, k) -0,64 0,09 -0,82 -0,36 -0,56 0,10 -0,76 -0,36 

4b 

Cor(Linf, t0) -0,14 0,70 -1,54 1,26 -0,41 0,82 -2,05 1,23 

Linf 40,2 0,98 38,2 42,2 35,7 0,49 34,7 36,7 

K 0,34 0,01 0,32 0,36 0,27 0,02 0,23 0,31 

t0 -1,37 0,12 -1,61 -1,13 -2,06 0,17 -2,40 -1,72 

Cor(Linf, k) -0,51 0,08 -0,67 -0,25 -0,67 0,74 -2,15 -0,81 

4c 

Cor(Linf, t0) -0,15 0,60 -1,35 1,05 -0,58 0,74 -2,06 0,9 

Linf 36,2 0,53 35,1 37,3 32,8 0,54 31,7 33,9 

K 0,45 0,01 0,43 0,47 0,43 0,02 0,39 0,47 

t0 -0,22 0,06 -0,34 -0,10 -0,59 0,09 -0,77 -0,41 

Cor(Linf, k) -0,59 0,11 -0,71 -0,27 -0,73 0,13 -0,99 -0,47 

7d 

Cor(Linf, t0) -0,10 0,56 -1,22 1,02 -0,45 0,63 -1,71 0,81 

Linf 58,1 1,02 56,6 60,1 40,6 0,89 38,8 42,4 

K 0,27 0,01 0,25 0,29 0,31 0,02 0,27 0,35 

t0 -1,13 0,06 -1,25 -1,01 -0,51 0,13 -0,77 -0,25 

Cor(Linf, k) -0,44 0,01 -0,36 -0,32 -0,40 0,01 -0,12 -0,08 

7fghj 

Cor(Linf, t0) -0,47 0,07 -0,61 -0,33 -0,63 0,01 -0,61 -0,65 

 

4.2.3.7 Paramètres de croissance individuelle par cohorte 

Pour cette espèce la longueur asymptotique et le taux de croissance ont été estimés par 

cohorte (année de naissance) pour les stocks de mer du Nord (4b et 4c), Manche (7d) et mer 

Celtique (7fghj). Les valeurs les plus faibles de la longueur asymptotique dans les deux sexes 

ont été trouvées entre 1997 et 2002 pour les stocks en mer du Nord et Manche. 
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Les valeurs les plus élevées de la longueur asymptotique sont observées entre 2004 et 2007 

pour le stock de mer du Nord et puis elle diminuent. Dans la mer Celtique, une diminution 

marquée de la longueur asymptotique par sexe a été observée. Pour les stocks de merlan la 

longueur asymptotique n’a présenté aucune tendance jusqu'à 2005 pour les femelles, ensuite 

elle augmente (Figure 52). 

Figure 52. Variations temporrelles de la longueur asymptotique et du taux de croissance par 

cohorte et par sexe (a, b = Femelles; c, d = Mâles) de merlan dans différentes régions. 

 

4.2.3.8 Paramètres de croissance individuels et de la population 

Les estimations des paramètres de croissance aux niveaux de la population et individuels de 

merlan sont présentés dans la figure 53. Les données utilisées pour déterminer les paramètres 

de croissance de la population proviennent de la longueur mesurée au laboratoire et l’âge 

déterminé par les otolithes, tandis que les données utilisées pour déterminer les paramètres de  
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croissance au niveau individuel sont la longueur obtenue par l’équation 7 (rétro-calcul) et 

l’âge sur les annulus converti en âge décimal. Tous les résultats ont été obtenus par un modèle 

non linéaire à effets mixtes. On peut observer une grande différence entre les paramètres de 

croissance de la population et individuels pour les deux sexes dans les différentes régions. 

Pour toutes les régions étudiées les trajectoires de croissance individuelle montrent des 

variations importantes de la longueur asymptotique et du taux de croissance. 

Figure 53. Lignes pontillées : distribution des estimations des paramètres de croissance 

individuelle par sexe séparé (a, b= femelles; c, d = mâles) de merlan dans différentes régions. 

Lignes continues : estimations des paramètres de croissance de la population. Les points 

représentent les valeurs estimées pour la longueur asymptotique (a, c) et le taux de croissance 

(b, d) de la population. 
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4.2.4 Discussion 

La croissance rétro-calculée a partir des otolithes a été une approche appropriée pour 

différentes espèces de poisson démersaux (Rijnsdorp & Leeuwen, 1992; Smedstad & Holm, 

1996; Sinclair et al., 2002; Bolle et al., 2004; Swain et al., 2007). Le rétro-calcul est une 

méthode importante pour obtenir des estimations de la croissance individuelle. La technique 

de rétro-calcul peut être utilisée pour tous les poissons capturés de la population, afin 

d'estimer leur croissance. Cette méthode présente de grands avantages par rapport à d’autres 

méthodes existantes. Le rétro-calcul des structures calcifiées peut fournir davantage de 

données puisque l’annulus englobe les informations de longueur pour tous les âges passés. 

L'application du rétro-calcul peut également être intéressante pour d'autres espèces d’une 

valeur commerciale élevée où la gamme de taille est limitée dans les captures, et par 

conséquent empêche d’avoir l’information concernant la croissance complète. Le rétro-calcul 

a été aussi spécifiquement utilisé pour corriger les effets de la sélectivité en taille et en âge, 

ainsi que les variations de la croissance dans le temps. Les résultats obtenus pour la relation 

entre la longueur totale et le rayon de l’otolithe coïncident avec d’autres études précédentes 

montrant une forte relation entre la longueur et le rayon de l’otolithe des poissons démersaux 

(Wilson et al., 2009; Alos et al., 2010; Claireaux, 2014, Khoufi, 2015). D'autres structures 

calcifiées ont été liées à la longueur et ont également montré une relation significative avec la 

longueur des poissons. La corrélation entre le rayon des otolithes et la longueur totale peut 

être une relation linéaire. Cependant, quand la gamme de tailles échantillonnée, inclut de 

grands poissons, la relation entre la longueur totale et le rayon des otolithes est une fonction 

puissance, comme constaté pour Claireaux (2014) et la présente étude. Vigliola & Meekan 

(2009) ont indiqué l’importance de déterminer si la relation entre la longueur et le rayon 

d’otolithe est linéaire ou puissance.  

 

Nos résultats montrent une variabilité importante de la trajectoire de croissance entre 

individus, sexes et régions. La variabilité de la croissance individuelle dans les populations est 

naturelle. La littérature raporte différents facteurs liés à la variabilité de la croissance 

individuelle des poissons. Dans certains cas, toute la variation est attribuée à des différences 

intrinsèques entre individus, d’origen génétique (Vincenzi et al., 2014; Ortiz de Zarate & 

Babcock, 2015). 
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Dans d’autres cas il y a une variabilité supplémentaire affectant chaque trajectoire de la 

croissance individuelle comme par exemple les facteurs environnementaux, la compétition 

inter ou intra spécifique et la mortalité par pêche sélective (Sinclair et al., 2002). La 

variabilité de la croissance individuelle a aussi été observée dans des organismes benthiques 

sédentaires habitant des environnements hétérogènes dans l'espace (Richardson, 2001). Un 

résultat plus étonnant de notre analyse est que les paramètres de croissance individuels varient 

considérablement entre individus. Néanmoins ces paramètres ne sont pas directement 

comparables avec des études précédentes parce qu’ils sont les premiers résultats obtenus par 

cette méthode pour cette espèce. On a pu observer aussi une corrélation négative entre la 

longueur asymptotique et le taux de croissance estimé en utilisant un modèle à effets mixtes. 

Les corrélations négatives sont fréquemment causées par un artefact d'estimation: une paire 

donnée de paramètres K et Linf produit une courbe de croissance similaire à celle avec K 

légèrement plus petit et Linf légèrement plus grand. La reparamétrisation du modèle peut être 

une solution. Schnute (1981) a proposé un modèle générique de croissance basé sur 4 

paramètres ayant une interprétation biologique et qui permet de représenter une large gamme 

de modèles de croissance. Le modèle de Schnute a été apliquée et a confirmé la corrélation 

négative entre les paramètres de croissance au niveau individuel qui n'est donc pas un artefact 

statistique. L’augmentation du taux de croissance et la diminution de la longueur 

asymptotique (corrélation négative) a été liée à une augmentation des investissements dans la 

reproduction peut-être en réponse à la pression de la pêche (van Walraven et al., 2010; Brunel 

et al., 2013; Vincenzi et al., 2014 ).   
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4.2.5 Conclusions  

 

Les résultats obtenus ont mis en évidence que le modèle modifié par Fry peut être utilisé pour 

prédire la longueur à un âge donné à partir d’un otolithe individuel de M. merlangus. Les 

trajectoires complète de croissance individuelle de la naissance à l’âge adulte peuvent fournir 

une information sur l'ontogénie de la variation de la longueur asymptotique. Le modèle non 

linéaire à effets mixtes a été utilisé pour déterminer la variation des paramètres de croissance 

individuelle pour chaque région. Dans cette étude a été trouvé que les paramètres de 

croissance individuelle varient significativement entre individus, sexe et région, et il a été mis 

en évidence une corrélation négative d’origen biologique entre la longueur asymptotique et le 

taux de croissance.  
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Discussion générale et perpectives 
 
Durant ce travail de thèse nous avons étudié les variations des paramètres de croissance 

individuelle et de la population à deux niveaux : spatial et temporel, pour une sélection 

d’espèces présentes dans plusieurs régions de l’Atlantique. Notre contribution a été 

l’actualisation des informations sur les paramètres de croissance et l’amélioration de la 

compréhension du rôle des facteurs environnementaux, de la densité de la population et du 

recrutement dans les variations des paramètres de croissance individuelle et de la population 

grâce à l’utilisation de modèles.  

 

Une contribution de ce travail est l’estimation de la variabilité individuelle de la croissance 

entre les individus, cohortes et régions. Notre approche de la détermination de la croissance 

individuelle permet d’avancer dans la compréhension de la croissance en utilisant des 

modèles à effets aléatoires, en raison de leurs potentiel pour réduire le biais de l'analyse. Voici 

un bilan des réponses apportées par nos résultats.  

 

Comment varient la croissance juvénile et la survie ?  
 
Pour mieux affiner les connaissances sur l’écologie et la biologie de la sardinelle, une maîtrise 

de certains paramètres tels que le taux de croissance et la mortalité qui sont actuellement mal 

appréciés est nécessaire au Venezuela. En effet, à propos de la croissance de la sardinelle, la 

détermination de l’âge par la lecture des otolithes présente toujours quelques problèmes, dans 

la mesure où elle nécessite un équipement coûteux (tronçonneuse de précision, polisseur, 

matériel d’observation entre autres) et des lecteurs expérimentés car le comptage des anneaux 

est plus ou moins facile selon les espèces, en raison de la prédominance des jeunes poissons 

(0, 1 et 2 ans), qui peuvent montrer de faux anneaux (Panfili et al., 2002). Néanmoins les 

outils avancés d’aujourd’hui ont permis de lire avec exactitude et précision les otolithes.  

 

L’abondance de la ressource dans le nord-est du Venezuela est directement conditionnée par 

un régime de vents cycliques qui contrôlent l’hydrodynamique du système marin côtier et 

induisent le phénomène d’upwelling et de fertilisation des eaux. La croissance de la sardinelle 

ronde au large des côtes au Venezuela est donc extrêmement rapide. Cette espèce atteint 

presque sa longueur asymptotique en deux à trois années de vie avec une tendance au 

ralentissement de la croissance avec l’âge (Barrios et al., 2010).  
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A partir de la troisième année, la croissance est pratiquement terminée. La croissance rapide 

de Sardinella aurita est directement liée à la présence de l’upwelling (Fréon et al., 2003a; 

Mendoza et al., 1994; Guzman et al., 2003; Rueda-Roa, 2012) mais également aux prédations 

auxquelles est soumise l’espèce (Mendoza et al., 1994). L’activité de la pêche a un impact sur 

les variations de la croissance.  

 

Quelle dimension de l’otolithe mesurer pour optimiser la relation avec 
l’âge ? 
 
L’âge des poissons joue un rôle essentiel pour une grande partie des biologistes des pêches 

qui s’efforcent de répondre à des questions sur la population. L’âge des poissons est essentiel 

pour construire avec exactitude une représentation de la dynamique de la population (Shafer, 

1989) et pour estimer la structure en âge d’une population (Fossum et al., 2000). Depuis 

plusieurs décennies, de nombreuses études ont mis en évidence la relation entre la longueur et 

l’âge du poisson, mais il existe aussi différentes études qui ont mis en évidence un lien 

significatif entre la morphométrie ou la morphologie des otolithes et l’âge; ils peuvent être 

utilisés comme proxy pour le comptage des anneaux des otolithes (Boehlert, 1985; Buthler & 

Folkvord, 2000; Newman et al., 2000). Si la morphométrie des otolithes peut être utilisée 

pour estimer les âges, les coûts pour déterminer les paramètres de la population pourraient 

être considérablement réduits.  

 

Différentes dimensions de l’otolithe ont été mesurées pour être mis en relation avec l’âge, par 

exemple, le rayon ou le poids des otolithes. Les changements ontogénétiques dans la 

morphologie des otolithes indiquent que certaines dimensions peuvent être utilisées plus que 

d’autres. Les résultats obtenus dans cette section, où nous avons observé et comparé les 

relations de morphométrie du Tinicalo et l’âge, nous ont permis de mettre en évidence 

qu’après la longueur des individus c’est le diamètre des otolithes qui est le meilleur prédicteur 

de l’âge. Différents auteurs ont suggéré que la combinaison de plusieurs paramètres tels que 

la longueur, le poids, le sexe du poisson et le diamètre des otolithes permet d’obtenir un 

modèle qui prédit de façon précise et fiable l’âge du poisson (Steward et al., 2009). 
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Les variations des conditions environnementales dans la première année de 
vie ont-elles un impact sur les paramètres de croissance ? 
 
De tous les facteurs qui influent sur la croissance dans les premières années de vie dans les 

populations de poissons, la température et l’alimentation sont probablement les plus 

importants. Les résultats obtenus au niveau spatial dans cette étude ont mis en évidence que la 

température impacte les paramètres de croissance des espèces étudiées. Les effets de la 

température sur la croissance sont bien documentés (Brander, 1995; Baudron et al., 2011; 

2014). Les effets de l’alimentation son également bien connus (Shin & Rochet, 1998). 

Néanmoins, ce n’est pas ce que nous avons observé ici. Dans cette étude, la concentration en 

chlorophylle a été utilisée comme proxy de la disponibilité en nourriture et on n’a pas observé 

un effect significatif, ni sur le taux de croissance ni sur la longueur asymptotique des espèces 

sélectionnées (Figures 40 et 41). Différentes études indiquent que l’interaction entre les 

facteurs environnementaux et la densité de la population (Rich et al., 2009) et l’interaction 

entre la température et la densité influent sur la croissance (Berum et al., 2013).  

 

La croissance densité-dépendante a aussi été bien documentée chez les stocks de poissons 

Merlangius merlangus et Melanogrammus aeglefinnus (Lorenzen & Enberg, 2001), Gadus 

morhua (Sinclair et al., 2002) Pleuronectes platessa (Rijnsdorp & van Leeuwen, 1992), et 

Scomber scombrus (Jansen & Burns, 2015). Ces études ont mis en évidence que les facteurs 

environnementaux et la densité-dépendance impactent la croissance des poissons, mais 

signalent que la densité-dépendance exerce un effet fort, souvent dominant. C’est ce qui a été 

observé dans notre étude seulement pour le merlan au niveau temporel. Apparemment, le 

manque de densité-dépendance dans la croissance pourrait s’expliquer par les niveaux élevés 

d’exploitation. Les résultats obtenus tendent à montrer que les espèces sélectionnées sont peu 

sensibles aux variations environnementales observées dans les différentes zones d’étude, et ce 

quels que soient leurs affinités et leurs traits d’histoire de vie. Néanmoins, il faut tout de 

même rappeler que les séries temporelles dont nous disposions sont relativement restreintes 

(Tableau 5), peut être un échantillonnage supplémentaire permettrait d’affiner ces résultats. 

En résumé une perturbation environnementale dans la première année de vie change le patron 

de la croissance. 
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Quelles sont les contributions relatives des différences individuelles et des 
facteur environnementaux dans la variabilité des paramètres de 
croissance ? 
 

Différentes études indiquent que les stocks avec des taux d’exploitation élevés présentent une 

variation considérable de la croissance (Thorson & Minte-Vera, 2016; Francis, 2016). Dans 

cette étude nous nous sommes concentré sur l’estimation de la variation de la croissance 

individuelle de merlan dans différentes régions. Le modèle non linéaire à effets mixtes a été 

utilisé. Le résultat le plus remarquable de notre analyse est que les paramètres de croissance 

varient considérablement entre individus, cohortes et régions par sexe.  

 

Peut-être que différentes conditions environnementales dans différentes régions et des dates 

de naissance différentes expliquent les résultats obtenus pour les différences de trajectoires de 

croissance entre individus, qui conduisent à la variation de la longueur asymptotique et du 

taux de croissance.  

 

Contribution pour les connaissances 

Historiquement pour leurs évaluations et la gestion, les espèces ont été séparées en stocks. 

Certains stocks ont été bien identifiés, mais la séparation d’autres stocks est moins évidente. 

Ainsi Merlangius merlangius est l'un des gadidés les plus abondants et les plus largement 

distribués en mer du Nord (Knijn et al., 1993) et certaines études tendent à confirmer la 

séparations entre stocks du Nord et du Sud (Hislop & McKenzie, 1976; Lang, 1990; Rico et 

al., 1997; Charrier et al., 2007; Tobin et al., 2010). Néanmoins, il existe des études qui 

tendent à remettre ces séparations en question, et suggèrent que les stocks pourraient 

effectivement être séparés par exemple, par des paramètres biologiques tels que les 

paramètres de croissance, la saison de ponte ou par marquage et recapture (Tobin et al., 

2010). Les travaux de cette étude permettent d’estimer les paramètres de croissances des 

populations et au niveau individuel pour le merlan dans différentes régions de l’Océan 

Atlantique.  

 

Lors de cette étude, nous avons principalement utilisé les données issues des campagnes 

d’évaluation halieutique. Ce choix était motivé par l’avantage que présentaient les données 

des campagnes d’évaluation halieutique, par exemple collecte d’échantillonnage standardisé.  
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Les données collectées lors des campagnes sont consignées dans des bases de données 

facilement accessibles (DATRAS et BARGEO) et regroupent à la fois les données 

biologiques et physiques. 

 

Les résultats de cette étude ne permettent pas de mettre en évidence d’effet systématique des 

facteurs environnementaux, de la densité-dépendance, ou du recrutement sur toutes les 

populations étudiées, mais la variabilité spatiale de la croissance est évidente, indiquant que 

les stocks ne sont pas mélangés rapidement. Ces résultats pourraient justifier les évaluations et 

la gestion spatiale des stocks (Kolody et al., 2016).  

 

Perspectives de recherche 

Les résultats présentés dans ce mémoire auront permis de répondre à quelques-unes des 

questions posées en introduction et également de comprendre les effets des facteurs biotiques 

et abiotiques sur la variabilité des paramètres de croissance au niveau individuel et de la 

population de différents stocks de l’Océan Atlantique. Au niveau spatial nous avons pu mettre 

en évidence les effets significatifs de la latitude et de la température sur le taux de croissance 

et au niveau temporel de la température et de la densité de la population. Pour compléter ces 

travaux de thèse, il serait intéressant de réaliser une étude des préférences d’habitat à des 

latitudes plus élevées, et de déterminer si les effets des variations environnementales, et 

notamment les variations des paramètres de croissance sont plus élevées dans cette zone que 

dans les régions étudiées. 

 

L'analyse et la prévision des performances d'un poisson dans son milieu nécessitent d'une part 

de développer des modèles bio-énergétiques et d'autre part, de connaître ses réactions et 

adaptations comportementales. Ces informations sont essentielles à la démarche actuelle 

visant à une modélisation de type IBM ("Individual-Based Model") qui devrait permettre 

d'accroître la précision des outils de prédiction et donc de gestion des populations 

d'organismes marins. Les résultats obtenus ici ne permettent pas de savoir si la variabilité de 

la croissance individuelle est génétique. Des travaux complémentaires pourraient être réalisés 

pour préciser ces aspects. Comme le souligne Dobzhansky (1973), "Rien n'est compréhensible 

dans l'écologie sauf à la lumière de l'individu". 
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Anexxe 1-A. A gauche. Serie temporelles (1955-2008) du contenu thermique de la couche 0-

700 m de l’ocean mondial (Levitus et al., 2012). Variations globales annuelle (ligne 

noire) et saisonnière (ligne rouge), exprimées en écarts à la quantité de chaleur 

mioyenne de ma période de référénce 1955-2006. A droite, carttogrphie de la 

difference entre les valeurs moyennes de la témperature des eaux de surface (Sea 

Surface Temperature, SST) des périodes 2003-2007 et 1978-1982 de l’Atlantique 

nord-est (Tasker, 2008). (d’après Gros, 2011). 
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Anexxe 1-B. Anomalie thermique entre 1955 et 2006 dans les 700 m premiers mètres dans 

l’océan mondial et dans l’océan Atlantique (d’après Levitus et al., 2012).  
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Annexe 2.- Résultats des modèles de von Bertalanffy proposés pour estimer les paramètres de 

croissance du merlan (Merlangius merlangus). M1( rouge) = K aléatoire et Linf Fixe, 

M2 (vert) = Linf aléatoire et K Fixe et M3 = K et Linf aléatoires (Graphiques 
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Annexe 3.- Résultats des modèles de von Bertalanffy proposés pour estimer les parametres de 

croissance de la sole commune (Solea solea). M1= K aléatoire et Linf Fixe, M2= Linf 

aléatoire et K Fixe et M3= K et Linf aléatoires (Graphiques banaïodes). 
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Annexe 4.- Courbes de croissance de l’églefin (Melanogrammus aeglefinus) femelle (rouge) 

et mâle (bleu), estimées par le modèle à effets mixtes avec Linf et K aléatoires pour six 

régions au cours de périodes comprises entre 1971 et 2015. La bande grise représente 

l’intervalle de confiance à 95%.  

 

 

 

 

 

 

 

0 5 10 15

0

20

40

60

80

4b

Linf= 48.1
Linf= 42.2

k= 0.32
k= 0.36

0 5 10 15

0

20

40

60

80

4a

Lo
ng

ue
ur

 a
sy

m
pt

ot
iq

ue
 (

cm
)

Linf= 58.5
Linf= 50.9

k= 0.23
k= 0.27

0 5 10 15

0

20

40

60

80

7fghj

Age (an)

Linf= 51.2
Linf= 44.9

k= 0.39
k= 0.43

0 5 10 15

0

20

40

60

80

6b

Age (an)

Lo
ng

ue
ur

 a
sy

m
pt

ot
iq

ue
 (

cm
)

Linf= 52.3
Linf= 45.5

k= 0.34
k= 0.38



171 
 

Annexes 
 

 

 

Annexe 5.- Courbes de croissance de la sole commune (Solea solea) femelle (rouge) et mâle 

(bleu), estimées par le modèle à effets mixtes avec Linf et K aléatoires pour six régions 

au cours de périodes comprises entre 1971 et 2015. La bande grise représente 

l’intervalle de confiance à 95%. 
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Annexe. 6. Résultats des paramètres de croissance estimés par le modèle de Schnute au 
niveau de zone.  
 

Femelles Mâles  

Paramètres Moyen 2,5% 97.5% Moyen 2,5% 97.5% 

L1 21,7 21,2 22,2 17,6 17,2 18,0 

L2 39,6 38,9 40,4 32,9 32,4 33,3 

K 0,36 0,34 0,37 0,32 0,30 0,34 

Cor(L1, L2) 0,74 0,68 0,79 0,63 0,58 0,73 

Zones 

Cor(L1, K) -0,97 -0,98 -0,87 -0,72 -0,81 -0,70 

 Cor(L2,K) -0,88 -0,89 -0,82 -0,61 -0,67 -0,69 
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Matériel supplémentaire : 
Analysis of whiting growth variability to help identify stock structure in the North East 

Atlantic 

Alexander Barrios, Bruno Ernande, Kelig Mahé, Verena Trenkel, Marie-Joëlle Rochet 
Supplementary materials 

Data used for analyses 
Table S1. Number of individual growth trajectories analysed per sex, year of birth and ICES 
division. CS Celtic Sea (VIIf-k), EC Eastern English Channel (VIId), NB Central North Sea 
(IVb), NC Southern North Sea (IVc). 

 Females Males 
Year CS EC NB NC CS EC NB NC 
1997 0 0 0 0 0 0 3 0 
1998 0 2 0 0 0 0 2 1 
1999 0 1 11 1 0 0 4 1 
2000 0 3 11 1 0 0 31 5 
2001 1 8 26 1 0 1 23 8 
2002 0 3 10 0 0 1 8 1 
2003 6 3 7 0 0 0 2 0 
2004 2 15 39 0 1 1 3 0 
2005 4 20 36 0 1 4 13 1 
2006 6 43 8 0 2 25 18 0 
2007 18 10 10 6 4 25 13 3 
2008 21 2 10 6 12 1 16 1 
2009 9 0 0 16 8 0 13 0 
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Table S1. Number of individuals used for length-at-age analysis per ICES division and sex, 
and time periods covered. Gray cells: data used for spatial analysis. Hatched cells: data used 
for temporal analysis. BB Bay of Biscay (VIIIab), CS Celtic Sea (VIIf-k), EC Eastern English 
Channel (VIId), NA Northern North Sea (IVa), NB Central North Sea (IVb), NC Southern 
North Sea (IVc). 

 Females  Males 
Cohort BB CS EC NA NB NC  BB CS EC NA NB NC 
1986 0 0 0 301 583 126  0 0 0 253 544 108 
1987 0 0 0 295 730 130  0 0 0 223 596 113 
1988 0 0 0 679 862 163  0 0 0 498 735 125 
1989 0 0 0 744 1106 282  0 0 0 591 878 225 
1990 0 0 0 772 1473 484  0 0 0 637 1285 380 
1991 0 3 0 1053 1374 348  0 4 0 922 1305 292 
1992 0 4 0 861 1203 413  0 6 0 791 1119 343 
1993 0 11 0 697 1246 402  0 12 0 593 1176 318 
1994 0 5 0 754 1118 333  0 8 0 672 1030 283 
1995 0 22 0 522 1046 325  0 26 0 518 1044 261 
1996 0 12 0 466 762 230  0 19 0 510 838 223 
1997 0 7 0 394 806 239  0 15 0 303 687 174 
1998 0 14 2 582 1173 289  0 10 0 514 1011 235 

1999 0 41 0 848 1292 302  0 51 0 749 1257 198 

2000 0 35 0 542 992 253  0 28 0 542 959 209 

2001 0 64 0 351 915 186  0 52 1 350 1017 165 

2002 0 101 3 259 385 27  0 98 2 267 472 38 

2003 1 63 6 321 388 45  0 75 4 264 406 47 

2004 0 146 41 433 453 48  3 118 18 380 396 28 

2005 6 111 71 515 611 96  10 98 41 442 579 52 

2006 15 98 168 336 547 149  22 90 106 302 491 124 

2007 43 87 282 378 929 256  30 90 174 355 858 207 

2008 67 106 202 364 490 140  62 92 132 349 464 109 

2009 65 153 256 326 582 209  85 110 161 363 522 170 

2010 56 118 237 246 518 180  58 84 179 199 450 177 

2011 4 142 134 202 289 161  5 100 90 176 216 100 

2012 44 113 83 222 235 93  26 61 56 189 186 63 
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Length-at-age data 

0

10

20

30

40

50

60

Bay of Biscay Celtic Sea

0

10

20

30

40

50

60

Eastern English Channel Northern North Sea

0 2 4 6 8 10

0

10

20

30

40

50

60

Central North Sea

0 2 4 6 8 10

Southern North Sea

2005
2006
2007
2008
2009
2010
2011
2012

Age (year)

Le
ng

th
 (

cm
)

 
Figure S1. Length-at-age data per cohort and ICES division used in the spatial analysis of 
female whiting growth. 
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Figure S2. Length-at-age data per cohort and ICES division used in the spatial analysis of 
male whiting growth. 
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Reconstructing individual growth trajectories of ma le whiting 

 
Figure S3. Fish length – otolith radius regression for male whiting, all areas (n=266). See 
Table 1 for parameter estimates. 
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Figure S4. Reconstructed male individual growth trajectories per ICES division. Each cohort 
is plotted with a different color. 
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Results of individual growth trajectories for male whiting 
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Figure S5. Estimates of individual growth parameters from the mixed effects model of 
individual growth trajectories of male whiting. 
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RÉSUMÉ ABSTRACT

Infl uence des variations des facteurs environnementaux sur la 
croissance de poissons de l’atlantique

Les paramètres de croissance de poissons pélagiques et démer-
saux ont été étudiés durant la période de 1990 à 2015 dans le 
but d’examiner l’impact de facteurs biotiques comme la densité-
dépendance, le recrutement, la mortalité totale et de facteurs 
abiotiques tels que l’intensité d’upwelling, la température et la 
concentration en chlorophylle a. Les paramètres d’histoire de vie 
des espèces peuvent varier selon les espèces, d’une région à 
l’autre, et dans le temps au sein d’une même région en raison 
de leur plasticité et de la pression de la pêche. Une comparai-
son inter-espèces et inter-régions a été réalisée. Le modèle non 
linéaire à effets mixtes a été utilisé pour différentes populations 
de l’Océan Atlantique afi n d’établir les paramètres de croissance 
aux niveaux individuel et de la population. Les variations des pa-
ramètres de croissance d’une sélection d’espèces ont été mises 
en corrélation avec des facteurs biotiques et abiotiques. Les 
espèces (Sardinella aurita, sardinelle ronde, Atherinella brasi-
liensis, tinicalo, Merlangius merlangus, merlan, Melanogrammus 
aeglefi nus, églefi n et Solea solea, sole) montrent des réponses 
différentes aux facteurs biotiques et abiotiques. Au niveau spa-
tial pour le merlan et l’églefi n, la croissance est affectée par la 
latitude et la température, tandis qu’au niveau temporel la crois-
sance du merlan est affectée par la température et la densité. Il 
y avait un intérêt pour savoir si les variables morphométriques et 
le diamètre de l’otolithe de tinicalo étaient de bons indicateurs 
de la croissance : c’est la longueur standard qui a présenté le 
meilleur ajustement. La variation de la croissance individuelle du 
merlan a ensuite été étudiée. Des différences ont été observées 
entre individus, sexes et régions. 

Infl uence of the variation of environmental factors on growth of 
the fi sh in the Atlantic Ocean

The impact of biotic factors such as density-dependent processes, 
recruitment, total mortality, and abiotic factors such as upwelling 
intensity, temperature and chlorophyll a concentration on the 
variation of growth parameters of pelagic and demersal fi sh 
were studied during the periods 1990 - 2008 (pelagic) and 1971 
- 2015 (demersal). Life history parameters vary according to the 
species and from one region to another and over time within 
a given area because of their plasticity and the high fi shing 
pressure. Interspecies and inter-regional comparison were carried 
out. Non-linear mixed effects models were used on different fi sh 
species of the Atlantic Ocean in order to estimate the growth 
parameters at the individual and population levels. Variations 
in growth parameters of selected species were correlated with 
biotic and abiotic factors. Selected species (Sardinella aurita, 
round sardinella, Xenomelaniris brasiliensis, tinicalo, Merlangus 
merlangus, whiting, Melanogrammus aeglefi nus, haddock and 
Solea solea, sole) showed different responses to biotic and abiotic 
factors. Regardind the spatial component for whiting and haddock, 
the variation of growth parameters was affected by latitude and 
temperature. Concerning the temporal component, whiting was 
affected by temperature and density-dependent processes. There 
was also an interest to know if the morphometric variables and the 
diameter of the otolith of Atherinella brasilensis were good growth 
indicators. Among the morphometric parameters examined, the 
standard length-Age relationship showed the best fi t (r2 = 0.90), 
followed by the otolith diameter (r2 = 0.85). Finally, the variation 
in individual growth whiting in terms of region and sex was also 
studied. Differences were found between sexes and regions.      
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