N
N

N

HAL

open science

Relations environnement et évolution spatio-temporelle
des petits poissons pélagiques dans le systéeme

d’upwelling de la zone NW Africaine
Mohamed Ahmed Ahmed Jeyid

» To cite this version:

Mohamed Ahmed Ahmed Jeyid. Relations environnement et évolution spatio-temporelle des petits
poissons pélagiques dans le systeme d’upwelling de la zone NW Africaine. Océan, Atmosphére. Uni-

versité du Littoral Cote d’Opale, 2016. Francgais. NNT: 2016 DUNKO0438 . tel-01551789

HAL Id: tel-01551789
https://theses.hal.science/tel-01551789
Submitted on 30 Jun 2017

HAL is a multi-disciplinary open access
archive for the deposit and dissemination of sci-
entific research documents, whether they are pub-
lished or not. The documents may come from
teaching and research institutions in France or
abroad, or from public or private research centers.

L’archive ouverte pluridisciplinaire HAL, est
destinée au dépot et a la diffusion de documents
scientifiques de niveau recherche, publiés ou non,
émanant des établissements d’enseignement et de
recherche francais ou étrangers, des laboratoires
publics ou privés.


https://theses.hal.science/tel-01551789
https://hal.archives-ouvertes.fr

L . UNIVERSITE
DU LITTORAL
- U COTE D'OPALE

ofo
T,

(ppr={anm

Theése de doctorat de I'Université du Littora

EcoleDoctorale 10 « Science de la Matiére, du Rayonnement ¢
I'Environnement> Spécialitc: Géoscience, Ecologifaléontologie, Océanograp

Relations environnement et évolution spat-temporelle des petits
poissonspélagiques dans le systéme d'upwelling de la zon&\N

africaine

These présentée par
Ahmed JEYID Mohamed Ahmec

Soutenue le 12 Décembre 2!

Pour obtenir le grade de Docteur de I'versité du Littoral Cote d’Ope

Jury :

Olivier LE PAPE, Iofesseur, Agrocampus Our

Luis TITO-DE-MORAIS, Directeur de recherches, |
JacqueMASSE, Chercheur Ifremer Nant

Mahfoud TALEB OULDSIDI , Directer de Recherche , Mauritanie
Ad CORTEN, Giercheur RIV(- Netherlands

Rachid AMARA, Professeur ULC(France

Vincent VANTREPOTTEChercheur CNRS, Frar

Mahmoud BRACHA, Chercheur CNR

Rapporteur
Rapporteur
Examinateur
Examinateur
Examinateur
Directeur de thése
Co-encadrant

Invité



Avant-propos
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Dans le cadre de cette convention, monsieur AHMENMID Mohamed Ahmed a bénéficié

d’'une bourse de mobilité financée par '’Ambassael&hnce en Mauritanie.

Les travaux de recherche ont été effectués au dainlaboratoire d’Océanologie et
Géosciences a la Maison de la Recherche en Envroent Naturel de Wimereux sous la
direction du professeur Rachid AMARA.
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Résumé :

Le systeme d'upwelling nord-ouest africain au ladie Maroc, de la Mauritanie, de la
Gambie et du Sénégal est le systeme le plus prbducmonde en termes de productivité
primaire. Cette productivité se traduit par une am@nte biomasse de poissons
principalement dominée par les petits poissonsgpgias qui sont les principales ressources
vivantes exploitées de la région. Dans un contd&tgestion partagée par plusieurs pays des
ressources halieutiqgues de la région, comprendrdaeteurs qui contrdlent la répartition
spatiale des populations des petits pélagiqueswatiuition de leurs abondances est un enjeu
crucial pour les pécheries et le développemenbsdmdnomique de la région.
Le but principal de cette thése est d'une part éerird les variations saisonniéres et
interannuelles de I'environnement marin de l'upinglides Canaries le long de la c6te nord-
ouest de I'Afrique, et dautre part de relier cemiations avec les dynamiques spatio-
temporelles des principales especes de petits igakgyd'importance commerciale de cette
zone. Nous avons utilisé difféerents jeux de donndisponibles et développé difféerentes
approches afin d'avoir une vision la plus complptssible du fonctionnement de cet
écosysteme. Ainsi, hous avons combiné des donmaé¢eltitaires, des données de campagnes
scientifiques acoustiques, des statistiques deepéicties analyses de formes d'otolithes.
Le long des cotes NW africaines (10°-35°N), nosnd@s nous ont permis d'identifier trois
régions avec une saisonnalité et une intensité'upevélling bien différencié. La région
présente une forte variabilité latitudinale et tengtie des conditions environnementales. La
partie sud de la zonedntre 10° et 24°N) se caractérise par des eauxgblagdes et plus
riches en Chlorophylle-a que la partie nord. Laeueg partie de la variabilité des parametres
environnementaux étudiés est due a la saisonra@). Au cours de la période d'étude
(2002-2012), nous avons noté une tendance sigtivécau réchauffement allant de 0,01 °C a
0,04 °C.aft et un renforcement général de l'upwelling, mais tendance a la baisse de la
concentration en Chh dans I'ensemble de la zone étudi€e. Il existeradignt latitudinal
sud-nord de la phénologie du bloom de phytoplan@déniode, durée et I'ampleur du bloom).
Cependant, il n'y a pas de tendances interannustiagficatives de la phénologie du bloom
phytoplanctonique ni de corrélations ou tendancesc adles parametres physiques de
I'environnement étudiés (SST, indice d'upwellingnty.

L’écosysteme du courant des Canaries se caracpanide couple sardines/sardinelles.

L'anchois, bien que présent dans cet écosystenjeuegas un role aussi important que dans
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les autres systémes d'upwelling. Les relationsedes abondances d'anchois, de sardines et
de sardinelles avec les paramétres environnemeptaugté étudiées a différentes échelles a
l'aide de modéles additifs généralisés (GAM). Lésultats de notre étude indiquent que les
variations spatio-temporelles de I'abondance aeHais et de la sardinelle sont davantage
contrblées par le gradient thermique que par ldyxrtivité biologique. La sardine semble étre
plus contrélée par une fenétre environnementalémape d'intensité d'upwelling et de
température “optimal upwelling and temperature wing'. Nous avons pu pour la premiere
fois mettre en évidence l'existence d'une altemaemporelle d'abondance entre I'anchois et
la sardine comme cela est connu dans d'autresysst@upwelling.

Enfin, pour contribuer a la connaissance sur lacsiration des populations de la
sardinelle ronde qui préoccupent les scientifiqeteles gestionnaires des péches, nous avons
mené une étude sur l'analyse de la forme des laslitL'existence possible de plusieurs
stocks de sardinelle en lien avec des structuré&ammgraphiques ne confortent pas la

politique de gestion actuelle qui considére unistoique au large de la cb6te NW africaine.
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Abstract

The North West African upwelling system off Moro¢ddauritania, Gambia and Senegal is
the most productive system in the world in term$iary productivity. This productivity
results in a large fish biomass dominated by smpelagic fish which are the main living
resources exploited in the region. In a contexdhafred management of fisheries resources by
several countries in the region, understandindgabtrs that control the spatial distribution of
populations of small pelagic fish and the evolutadrtheir abundances is a crucial issue for
fisheries and the socio-economic development ofegen.

The main objective of this thesis is to describe sbasonal and interannual variations of the
marine environment of the Canary upwelling along tiorthwest coast of Africa and to link
these variations with the spatio-temporal dynanmatghe main small pelagic species of
commercial importance of this zone. We have usdfitrdnt sets of data available and
developed different approaches in order to haveraptete view of the functioning of this
ecosystem. Thus, we have combined satellite datstic scientific survey data, fishing
statistics and analysis of otolith shapes.

Along the NW African coasts (10 ° - 35 ° N), ourtaallowed us to identify three regions
with a well-differentiated seasonality and intepsitf upwelling. The region has a high
latitudinal and temporal variability of environmahtonditions. The southern part of the zone
¢ between 10 ° and 24 ° N) is characterized by wewamne richer Chlorophyll-a waters than
the northern part. The majority of the variabildf the environmental parameters studied is
due to seasonality (> 60%). During the study pel{@d02-2012), we noted a significant
warming trend ranging from 0.01 ° C to 0.04 °C.'yand a general reinforcement of
upwelling, but a downward trend in Chl a concemtrain the whole study area. There is a
south-north latitudinal gradient of the phenologly tbhe phytoplankton bloom (period,
duration and magnitude of the bloom). However,dhae no significant interannual trends in
phytoplankton bloom phenology or correlations entts with the physical parameters of the
environment studied (SST, upwelling index, wind).

The Canary Current ecosystem is characterized éyséndine / sardinella pair. Anchovy,
although present in this ecosystem, plays no mmoygortant role than in other upwelling
systems. The relationships between the abundah@xbovies, sardines and sardinella with
environmental parameters have been studied atretiffescales using generalized additive
models (GAM). The results of our study indicatet ttihee spatial and temporal variations of
the abundance of anchovy and sardinella are ctedratore by the thermal gradient than by

15



the biological productivity. The sardine seemsearmore controlled by an "optimal upwelling
and temperature windows." We were able for the firse to demonstrate the existence of a
temporal alternation of abundance between anchowy sardine as is known in other
upwelling systems.

Finally, in order to contribute to the knowledgepaipulation structure of the round sardinella
that concern scientists and fisheries managersonducted a study of the shape of otoliths.
The possible existence of several stocks of sdidine connection with oceanographic
structures do not support the current managemdidypshich considers a single stock off
the African NW coast.
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Chapitre 1

Introduction générale



1. Introduction générale :

1.1. Fluctuations des ressources halieutiques: cas destits pélagiques

Les effets des changements environnementaux surépartition et l'abondance des
populations de poissons sont une source de préaticopnajeure pour les scientifiques et les
gestionnaires des péches. C'est le cas pour ¢S paeissons pélagiques qui sont des éléments
essentiels des écosystemes marins en raison dedsition intermédiaire dans le réseau
trophique et de leurs importantes biomasses. Desgdosystemes d'upwelling, la biomasse
totale de poissons est généralement dominée pagrekits pélagiques, souvent une espece
d’anchois et/ou une espece de sardine ou de shedi@a parle d’écosystéemes structurés en «
taille de guépe » (« wasp-waissensuRice, 1995 et Bakun, 2006, Figure 1), en raison du
faible nombre d'espéces de petits pélagiques quisttaent ce niveau trophique
intermédiaire. Dans ce cas, le contréle de la eh#fiophique serait réalisé par le maillon
intermédiaire, les petits pélagiques. Ainsi, cdtetan intermédiaire va jouer un role central
dans la structure et la dynamique de I'écosysteénte fois par le contréle de type « top-down
» (contrble des prédateurs supérieurs sur les anailtrophiques inférieurs) sur le plancton
dont il se nourrit, et par contréle « bottom-ups s nombreux prédateurs marins qui les
consomment (Curyet al., 2000). Les fluctuations d’abondance des stockspoissons
pélagiques traduisent des changements importardgutdure et de fonctionnement dans les
ecosystemes d'upwelling. Des mortalités importanbes été observées a des niveaux
trophiques supérieurs (oiseaux, mammiferes magnasds poissons prédateurs) en réponse a

la diminution d’abondance de leurs proies.
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Figure 1. Différents types de contréles trophiques aun s&in réseau trophique simplifié a
guatre niveaux dans un écosysteme marin et rolpalssons pélagiques dans ces réseaux. Le
facteur de contréle est représenté par la ligngecet les réponses par les lignes bleues
(d'aprés Curgt al.,2002).

Etudier les effets du changement de l'environnensentles populations de poissons est
compliqué, parce que les facteurs environnementmuwvent affecter divers processus a
différents niveaux d'organisation biologigearley et al., 2006; Lehodeyet al., 2006;

Tasker, 2008; Rijnsdoret al., 2009). Les poissons ont des cycles de vie complexes,
comprenant plusieurs stades de vie distincts (@wk, juvénile et adulte), chacun pouvant

étre affecté de différentes fagons par les changeEnemvironnementaux (Figure 2).
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Environnemental impacts on marine systems

Population

Organismal

Figure 2. Les changements environnementaux peuvent affiest@opulations de poissons a
tous les niveaux d'organisation biologique (Rijrrpdet al, 2009).

Chez les populations de poissons, les changemeaahsits par les modifications de
l'environnement peuvent résulter de quatre mécassraouvent liés entre eux: (i) une
réponse physiologique a des changements de paemmeinvironnementaux, tel que la
température, (i) une réponse comportementale, e@@mple en évitant des conditions
défavorables et le déplacement vers des habitatgeaax plus propices, (iii) la dynamique
des populations, résultant des changements damsilibée entre les taux de mortalité,
de croissance et de la reproduction, (iv) des obawegts de productivité et/ou des
interactions trophiques dans I'écosystéme. De flgs)'exploitation commerciale affecte
grandement l|'abondance et la distribution des posset peut interagir avec les effets

des changements environnementaux.

1.1.1. Les petits poissons pélagiques: une ressource impamte ...mais instable

La production mondiale de petits pélagiques (espdeepoissons vivants en surface ou entre
les deux eaux comme la sardine, le maquereau,itehard, l'anchois et les sardinelles)

représente environ 39 millions de tonnes, soit dlus tiers des captures totales, faisant des
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petits pélagiques le groupe d’especes les pluséséath monde (FAO) (Figure 3). Au cours
des 60 derniéres années, les captures ont largeéwehié au gré des variations de la
ressource. Les petits pélagiques constituent le ghand groupe d’espéces ciblé par la «
péche minotiere » dont les captures sont destiadasfabrication de farines et d'huiles de
poisson, majoritairement consommeées par le sedeellaquaculture. Avec le développement
de I'aquaculture intensive pour satisfaire les bestoujours plus grands, les petits pélagiques
sont détournés de leur vocation premiére a sawirrin directement les populations les plus
pauvres. Dans beaucoup de pays du monde, et eicupartdans les pays en voie de
développement, les petits pélagiques constitueat gource importante de protéines et de
nutriments a prix abordables. Ces petits poissofigagmues occupent ainsi un poids

important dans l'alimentation et I'économie monéial

45 - L
— Pélagiques

40 - Demersale

—non_identifié

Millions tonnes

o

1950
1952
1954
1956
1958
1960
1962
1964
1966
1968
1970
1972
1974
1976
1978
1980
1982
1984
1986
1988
1990
1992
1994
1996
1998
2000
2002
2004
2006
2008
2010
2012
2014

Figure 3. Evolution des captures mondiales des petits pospélagiques par rapport aux
poissons démersaux.

L'instabilité est I'une des caractéristiques m@gudes ressources de petits pélagiques. Des
changements importants (d'un facteur 1000) de n@ddmace sur quelgues décennies sont
caractéristiques chez les petits pélagiques. Desahces a long terme d’especes dominantes
sont observées dans la plupart des écosystemesvalling, telle que Il'alternance entre
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sardine et anchois dans les courants de HumbolBeshguela et du Kuroshio au large du
Japon (Fréoret al, 2009). 1l est largement admis par la communatighsfique que cette
forte variabilité est provoquée par une combinagewlifférents facteurs dont essentiellement
la surpéche et les conditions environnementaless daractéristiques biologiques des petits
pélagiques (durée de vie courte, grande fécondit, de mortalité naturel éleve, dépendance
du plancton pour leur alimentation) font qu'ils totrés sensibles aux forcages
environnementaux (Cury & Roy, 1989; Hunter & Alhdi®95). De plus, parce qu'ils sont trés
mobiles et de bons nageurs, les poissons pélagigeesent réagir rapidement aux
changements de leur environnement. Les petits jggiag ont une stratégie de reproduction
dite « r » (favorisant un fort taux de croissanete)peuvent potentiellement doubler leurs
populations en l'espace de quelques mois, I'adge ladlepremiére reproduction étant
généralement situé entre 6 et 18 mois (Kawasal@01Enfin, leur comportement grégaire
facilite leur détection et leurs captures contritiua leurs variabilités d'abondance. Aussi,
plusieurs stocks de petits pélagiques ont subeffeadrements historiques, comme I'anchois
au Pérou en 1972, la sardine en Afrique du Suc @65 - 1966 (Roy, 1992) et en Namibie
entre 1970 - 1971 (Crawford & Shannon, 1988).

1.1.2. Les petits pélagiques: espéces dominantes des éstayes d'upwelling

Quatre grands écosystemes d'upwelling bordentdeades Ouest des grands continents :
deux dans I'hémisphere Sud : (les cbtes du Pérdu éthili - courant de Humboldt, les cbtes
de I'Afrigue du Sud - courant du Benguela) et deax autres dans I’hémisphére nord : (la
cOte californienne - courant de Californie et leuramt des Canaries la zone nord-ouest
africaine). Ces écosystemes sont caractérisesegaiechontées d’eau profonde qui favorisent
I'enrichissement en sels nutritifs de la bandeerétiqui font de ces écosystemes des zones
tres productives qui soutiennent les pécherieplles abondantes au monde. En effet, malgré
une superficie relativement modeste de moins de &% surface des océans, ces régions
concentrent une part importante du volume de pécbprésentant 40% des captures
mondiales d’especes marines (Cuwl al, 2000; Fréonet al, 2009). Ces écosystemes
d'upwelling sont cependant trés dynamiques et raphtune forte variabilité a toutes les
échelles spatiales et temporelles. Dans ces éénsgst les petits poissons pélagiques y sont
dominants en biomasse, principalement des espéeeesadlines et d'anchois, dont la
dynamique des populations est souvent liée a $afdrde variabilité physique de I'upwelling.

La comprehension des mécanismes liant les fluctosignvironnementales au recrutement de
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ces especes est un des défis majeurs de I'halieutgns ces régions. Un exemple frappant
est les fluctuations a grande échelle de la saetinge I'anchois observées dans les principales
zones d'upwelling du monde (Chavetizal, 2003; Takasukat al 2008; Lindegreret al,
2013). Quand une espéce présente une forte biojlasdee espece présente une biomasse
relativement faible et vice versa. Les changemedatbiomasses d'especes sont généralement
accompagnés d'une expansion et/ou contractionuds #nes de distribution (Rykaczewski
& Checkley, 2008; Alheitt al, 2009). Bien gu'il n'existe pas encore de thégéeérale, les
changements de régime des écosystemes ' ecosygjene rshifts’ (Lluch-Beldat al.,1992)
survenus en réaction aux changements climatiquestérsuggérés comme cause principale
des fluctuations de la sardine et de l'anchoisoffrrét al., 2005; MacCall, 2009). De
nombreuses études ont suggéré que ces changementégidne sont associés a des
changements structurels dans I'écosysteme (la tatapg le vent, I'upwelling mais aussi la
taille des particules du plancton) conduisant aabeslitions environnementales favorables a
une espece plutét qu'une autre (Chaetzal, 2003; Rykaczewski & Checkley, 2008;
Lindegrenet al, 2013; Canales & Law, 2015). C'est le cas pounchais du PérouEngraulis
ringeng caractérisé dans les années 60 par de tregdfdsegquements atteignant 13 millions
de tonnes en 1970, qui se sont écroulés pendaranieeées 70 et 80. Depuis le début des
années 90, les débarquements d’anchois du Péraemmg et oscillent autour de 7 millions
de tonnes avec une baisse observée ces dernienéssarEn parallele, les captures de
sardinops du Chiliardinops saggxont explosé en 15 ans (1978-1992), pour atteidfre
millions de tonnes par an. Depuis 1992, les délmmngmts ont quasiment disparu (Swartzman
et al.,2008).

Les causes des variations importantes de la bi@raes petits poissons pélagiques, quelles
soient principalement dues a la variabilité natar&ue aux changements environnementaux
et/ou les interactions entre espéces), l'exploitatiou les deux a la fois sont encore
longuement débattues (Fréenal, 2009; Alheitet al.,2009).
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Figure 4. Evolution des captures (normalisées en pourcentiigechois (trait pointillé) et de
sardines (trait plein) dans différents systemegvaddliing. (D'aprés Alheiet al.,2009).

1.2. Les petits pélagiques de la sous-région NW afrigse :
1.2.1. L'upwelling des Canaries

L'upwelling des Canaries se situe le long de l& ¢dbrd-Ouest de I'Afrique, depuGibraltar
(36°N) jusqu’au sud du Sénégal (10°N) et longeclates du Maroc, de la Mauritanie, de la
Gambie et du Sénégal. Il se traduit par un cougénéral de surface longeant la céte du nord
au sud. Dans cette région trois zones d'upwelling éé décrites (Croppest al., 2014;
Benazzouzt al.,2014) (Figure 5). L'upwelling présente une fodesgnnalité entre 11°N et
21°N et entre 26°N et 35°N, et reste intense tdatmée entre 20°N et 26°N. Aux latitudes
élevées (26°N-35°N), l'intensité de l'upwelling fgble et s'intensifie en été et en automne et
s'affaiblit en hiver et au printemps. Aux bassesitudes (11°N-21°N), il disparait
completement pendant les mois d'éte.

La répartiion des masses deau dans la région @ résumée par Barton

(1998). D'un point de vue biogéographique, la zpeet étre divisée en deux grands
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domaines: au nord la limite sud-est du gyre sultedpmle I'Atlantique Nord (NACW) et au
sud, le nord du gyre Atlantique tropical nord-€SACW) (Figure 5). La zone englobe une
partie du bord Est du gyre subtropical avec lagrés du Courant des Acores (AC, pour
Azores Current) dont la branche sud alimente ler&@uudes Canaries (CC, pour Canary
Current) qui s’écoule le long des cotes africaidgsivé au niveau Cap Blanc (21°N), le CC
bifurque vers I'est pour former le Courant Nord Btpial (NEC, pour North Equatorial
Current). Au sud du Cap Blanc, on trouve le Cotoerant Nord Equatorial (NECC, pour
North Equatorial Counter Current) (Mittelstaedt919Aristeguiet al, 2009).

Les deux systemes de courants de la région traespodes eaux de températures trés
différentes. lls sont a leur point de rencontreas@mpar une zone frontale a fort gradient
thermique (Chavanacet al.,1991). Ce front se situe au niveau du Cap Blangagson chaude

et au niveau du Cap Roxo en saison froide.

aeNf g
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20°N

Figure 5. Carte schématique montrant la localisation desoBeg d'upwelling et les
principaux courants (en bleu clair, les courantssddace, en bleu foncé les courants de
fonds), les zones de rétention (orange) et de digpe (vert) sur le plateau continental, la
zone frontale (ligne pointillée) entre les masseaul (NACW, North Atlantic Central Water ;
SACW: South Atlantic Central Water; AC: Azores Gant; CanC: Canary Current). (Modifié
d'aprés Aristegugt al, 2009 et Croppest al, 2014).
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Le littoral du systeme Nord-Ouest africain est camasé par une succession de caps (le Cap
Ghir (31°N), Cap Yubi (28°N), le Cap Bojador (265NJap Blanc (21°N) et le Cap-Vert
(15°N) et de baies (Figure 6). Le plateau contialeest généralement large (50 km) comparé
aux autres grands systemes d’'upwelling, atteigh&fitkm dans la partie centrale, vers 25°N
au large du Sahara Occidental (Aristeguial, 2006). Deux groupes d'iles se trouvent au
large des cotes, les lles Canaries a 27°- 29°bisdtds du Cap Vert a 14 °- 18 °N.
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Figure 6. Topographie de la zone de l'upwelling Nord-Ouegfsicain issu de GEBCO 30'.
Les iso-contours 200 et 2000 m de profondeur sawhtués en noir.

Les cOtes sénégalo-mauritaniennes sont sensiblernaehtées suivant la direction
meéridienne, le transport d'Ekman vers le largetypesduit par les alizés de nord, nord-est et
de nord-ouest ayant une composante parallele @Gtda Ces vents prédominent dans la région
en hiver et au printemps et sont responsablesapport vertical d'eaux riches en nutriments
en vertu du principe de conservation de la masskd® & Paduan 2003).
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Le mouvement de la Zone de Convergence Intertrt@p{@&IT) entraine une alternance nette
entre une saison séche qui s'étend généralememveenbre & mai et une saison humide de
juin a octobre. Pendant la saison séche, corregporad I'hiver dans I'hémisphére nord, la
ZCIT atteint sa position la plus méridionale, alquéelle oscille vers le nord pendant la saison
humide - été boréal.

Cette zone est caractérisée par une forte vati@akiiatiale et saisonniére des températures de
surface de la mer (SST) et de la productivité piiengFigure 7). La partie sud de la zone se
caractérise par des eaux plus chaudes et plusreah€hlorophyllea que la partie nord. Les
variations saisonniéeres sont également trés masquéetempérature peut varier de 16-18°C
aux mois de février-mars (saison froide) a 30°C mumis de juillet- octobre (saison chaude).
De forts gradients latitudinaux de températuretertsdans la région avec un changement de
température plus important et plus resserré erfe22°N. Ces variations latitudinales de
température dépendent d'abord des échanges deaurclaaiec I'atmosphere, mais aussi de

l'intensité de l'upwelling lui-méme.

La distribution des nutriments dans I'écosysteme MN¥kicain est typique d'une zone
d’'upwelling cétiere ou les eaux froides et richassels nutritifs sont advectées dans la couche
euphotique ou la production primaire se développs.mécanismes de fertilisation du milieu
marin changent selon la saison et la région entifamade la situation des centres d'action
climatiques et de la morphologie du littoral sousrm (Binet, 1983). Les deux principales
masses d'eau (NACW et SACW) ont des teneurs eninmenits différentes. Un gradient
meéridional nord-sud important est observé avecedes nettement plus riches en nutriments
au sud (Mbye, 2015).
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Figure 7. Distribution saisonniére du vent (M)s de la température (SST °C) et de la
Chlorophyllea (mg.m?®) au cours des différentes saisons (d'aprés PeleBena-lzquierdo,

2015).
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Dans le systeme d’'upwelling Nord-Ouest africaingst admis I'existence de deux types ou
phases de production biologique : une phase ditgudibrée » ou les pics de phytoplancton
et de zooplancton sont simultanés, et une autrseptiide « déséquilibrée » ou ces deux pics
sont décalés dans le temps (le zoo succede - d@o)pBinet, 1991) et cela a des impacts
importants sur la productivité de la région. Au slwdCap Blanc, les maxima saisonniers de
phytoplancton et de zooplancton sont en phase €14983; Medina-Gaertner, 1985). Plus au
nord et notamment au Maroc, il existe un décalaggortant entre le développement du
phytoplancton qui a lieu en été pendant 1'upwelghgelui du zooplancton qui est maximum

en automne ou en hiver (Furnestin, 1957).

Le systéme d’'upwelling NW africain est le plus protif en terme de production primaire des
quatre EBUS (> 5gC T’ et > 10 mg i deChl-a) (Lathuiliéreet al, 2008; Aristeguéet
al.,, 2009). Cette forte productivité soutient une ngea variété d'especes de poissons

pélagiques.

1.2.2. Les petits poissons pélagiques du systéme d’upwedtiNord-Ouest africain

Dans la région NW Africaine, les principales esgede petits pélagiques rencontrées et

d’intérét commercial peuvent se classer en delwegoaies:

> les especes a affinité tropicale représentées fem deux especes de sardinelles
(Sardinella auritaet S. maderensjsI'Ethmalose Ethmalosa fimbrigt les chinchards
jaunes et noirsQaranchus ronchu®t Trachurus trecag et le maquereau espagnol

(Scomber japonicys

> les espéces a affinité tempérée telle que la sar@ardina pilcharduy I'anchois
(Engraulis encrasicolys le chinchard blancTfachurus trachuruset le sabre argenté

(Trachurus lepteurygs

Dans cette thése, nous nous sommes intéressés spedes (Figure 8): la sardin&. (
pilchardug, les deux sardinellesS( aurita ou S. rondeS. maderensi®u S. plate) et
'anchois E. encrasicolus Sardine et anchois sont prédominants dans e zim gyre
subtropical de I'Atlantique Nord (NACW), le longsdebtes marocaines et du Sahara, alors
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gue les sardinelles se retrouvent majoritairememsda zone du gyre Atlantique tropical
nord-est (SACW) le long des c6tes de la Mauritabigu Sénégal.

Figure 8. Présentation des 4 especes étudiées: (a) lansa@lrdina pilchardus (b)
sardinelle rondeSardinella aurita (c) sardinelle plateSardinella maderensist (d) I'anchois,
Engraulis encrasicolugcrédits photos : Braham & Corten, 2015).

La sardine européenneSardina pilchardus

La sardine est rencontrée le long des coOtes ajlesdi et méditerranéennes d'Europe et
d'Afriqgue. Dans I'Océan Atlantique la sardine gearét depuis le Dogger Banc en mer du
Nord jusqu'au sud du Cap Blanc en Mauritanie ébé@neégal (Fréon & Stequert, 1978). C'est
une espece pélagique et grégaire a affinité bicg@binue tempérée chaude dont la
distribution est conditionnée par la températurd'eiu. L'isotherme 10°C marque, plus ou
moins, la limite nord des populations de sardiridssetherme 20°C la limite sud (Furnestin,
1952).

Elle est plutdt dispersée pendant la nuit entreuldace et 35 m et, le jour, elle forme des
bancs tres denses entre le fond et la surface.shetines ont une croissance rapide en
particulier au cours de la premiere année de \adohgévité est faible et ne dépasse pas 6 ans
en Atlantique (Amenzoui, 2010).

Les sardines sont planctophages, mais le typendats ingérés varie en fonction de I'age.
Les larves se nourrissent essentiellement de playtcton (diatomées), tandis que les
juvéniles et les adultes ont un régime alimentpius varié. Pendant les saisons d'upwelling,
les sardines peuvent se nourrir presque exclusivea® phytoplancton et de zooplancton
(Binet, 1988). En Atlantique, la saison de repraidunc s'étale sur toute I'année. Les travaux
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réalisés au niveau des coétes atlantiques marocaimesiontré que la sardine se reproduit
principalement en hiver et secondairement au pripgeet en été (Ettahiri, 1996; Berraho,
2007; Amenzouet al.,2006). La durée de la ponte augmente du NordIn@is) au sud (6
mois) (Riveiroet al, 2000 Stratoudakist al, 2007). La température constitue le facteur
extérieur le plus important pour la reproductionlalsardine et c'est a ses variations que |'on
doit attribuer les différences saisonnieres et gaagques constatées. Les températures
d’émission des ceufs de la sardine se localiserst ldafenétre thermique entre 16° et 19°C en
hiver et entre 18° et 20°C en été (Ettahiri, 2003).

Le suivi des ceufs et larves par les difféerentespemmes de prospections effectuées sur le
plateau continental de la région nord-ouest afiea{Barkova & Domanevsky, 1976;
Belvéze, 1984 ; Ettahiat al; 2003, Berrahet al, 2007) montre que les ceufs sont retrouvés
sur I'ensemble du plateau avec des discontinuibd@sest au niveau de certains caps ou le
plateau se rétrécit. Des concentrations sont reérées) dans les secteurs allant de Rabat a
Larache (~35°-34°N), du Cap Cantin au Cap Sim (33231°30’N), du Cap Ghir a Sidi Ifni
(~=30°30°-29°30’'N), du Cap Draa au Cap Juby et parfosqu’au Cap Bojador (~29°-
28°N/27°N), du Cap Bojador a la baie de Cintra (306 22°30’'N) et du Cap Barbas au Cap
Blanc (~22° -21°N) (Figure 9).

La sardine effectue des déplacements saisonnierfaidke amplitude, commandés par
l'alimentation, la reproduction et les conditiohertiques.

Le stock nord-ouest africain fournirait environ 7000 t par an avec une biomasse estimée
entre 1 et 5 millions de tonnes (FAO, 2012).
Le groupe de travail du COPACE FAO consideére I'exise de trois stocks de sardines dans
la zone nord-ouest africaine (Figure 9), il s'algt:

» Stock Nord (35°N 45'-32°N)

» Stock Central (32°N-26°N) (Zone A+B)

» Stock Sud (26°N- jusqu’a I'extension sud de I'eg)é@one C)
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Figure 9. Carte synthétique représentant les zones de itéparet les aires de ponte
de la sardine dans la zone nord-ouest africairda(@a, 2009).

Les sardinelles sardinellasp

Les pécheries de sardinelles dans la sous-régiploieent deux espéces différentes : la
sardinelle rondeS. auritg et la sardinelle plates( maderensjsCe sont des especes a affinité
biogéographique tropicale. Les deux especes samtagies en taille et en apparence.

aurita effectue de grandes migrations saisonniéres nad-alors queS. maderensigst

supposée étre plus stationnaire. Les deux espé&éssnpent des régimes alimentaires trés
similaires au cours de leur développement (Medir@aferner, 1985). La sardinelle ronde est
généralement distribuée plus au large que la safeliplate, mais elle peut aussi se concentrer

le long de la c6te quand la production alimentdars la zone offshore diminue.

Dans la zone sénégalo-mauritanienne, la périodeeple@duction la plus importante &
aurita débute en mai au sud de Dakar avec les adultes28_Em) et les jeunes reproducteurs
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(18 cm < LF > 25 cm). Elle se poursuit en juin Bemsemble des cOtes sénégalaises et vers le
nord jusqu'au Cap Timiris (19°N) pour se terminer jillet-aolt devant les cotes
mauritaniennes. La reproduction de la sardinelledeo est trés irréguliere, la durée et

limportance des pontes pouvant varier dans unea@rgne et d'une zone a une autre.

Un stock unique d8. auritaa été identifié dans la région sénégalo-mauritar@emtre 10° N

et 25° N. La sardinelle ronde du stock de la zoN¢ &fricaine se caractérise par la présence
de juvéniles le long des zones cotiéres aussi émegaison froide qu’en saison chaude. Ces
observations confirment I'existence de deux impugs nurseries, I'une a I'ouest du Banc
d’Arguin et au sud du Cap Timiris et l'autre quétgnd du sud de Dakar aux lles Bissagos
(Boély & Fréon, 1979). Le lien entre ces deux nuesese fait par le biais des adultes qui
effectuent des migrations saisonniéres sur I'enéenid I'aire de répartition du stock (Boély
et al 1979). Le schéma migratoire 8e auritaa été décrit par de nombreux auteurs en se
basant sur les mouvements des bateaux de pécheatddlsardinelle (Boely & Fréon, 1979;
Boely et al.1982; Garcia, 1982). Récemment, Corten (2012) mpb&té ce schéma
migratoire en se basant sur les données de cangpagoeustiques récentes et de

débarquements de la péche artisanale en Maurf{faigiere 10).

Au début de I'année, la plupart du stock est canéerau Sénégal et en Gambie, et peut-étre
méme plus au sud. Dans ce secteur, le stock elditexpar la flottille artisanale sénégalaise.
A partir d'avril le stock migre vers la Mauritani@l il est exploité par la flotte industrielle
étrangére. Cette flotte réalise ses principaletucep de mai a aolt. En septembre-octobre, les
poissons migrent plus au nord au Maroc, ou ils saptoités par les chalutiers pélagiques et
senneurs cotiers. A partir d'octobre, la sardinedtleurne au Sénégal en passant a nouveau
dans les eaux mauritaniennes. D’aprés Corten (2042)lescente des sardinelles vers le
Sénégal se fait trés prés de la cote. Toutefoimidmation de retour du Maroc vers le Sénégal
selon le schéma de Boély (1982) n'a pas été déémomtralgré une étude fine (données
acoustiques, VMS, captures) de la distributioneet'@aondance de la sardinelle le long des
cbtes mauritaniennes (Braham, 2013). Du fait derésence des sardinelles adultes toute
lannée dans la zone nord de la Mauritanie et dudsuMaroc, Braham (2013) suggéere

I'existence d'un stock sédentaire dans cette region
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Figure 10. Schéma migratoire deardinella aurita(d'apres Corten, 2012 adapté de Boely &
Fréon 1979).

Au niveau de la zone nord-ouest africaine, I'eristede deux stocks a souvent été évoquée:
(a) le stock sédentaire saharien (30°- 22° latef\)b) le stock sénégalo-mauritanienne 22°-
12° lat. N) (Maxime & Maxim, 1988; Garcia, 1982; &tanceet al., 1991). Le groupe de
travail de la FAO sur I'évaluation des petits pijags au large de I'Afrique du Nord-Ouest
considére I'existence d'un seul stock pour les dmspeces de sardinelles (FAO / COPACE,
1994).

Le stock total, dans la sous-région pour les dapeees, a connu une forte fluctuation. Sa
biomasse est estimée en 2015 autour de 1,5 mileotonnes avec une capture totale de
I'ordre de 800 000 tonnes (FAO, 2016).

Les deux especes de sardinelles sont presque tsujgapturées ensemble, mais le

pourcentage dé&. auritadans les captures est plus important et diminuenahd au sud
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(Corten etal., 2012). Les captures totales de sardinelles assus-région au cours de la
période 1990 - 2011 ont été composées pour 72% daritaet 28% deS. maderensidl y a

une tendance a la hausse du pourcenta@e deritadans toute la sous-région, et au cours des
dernieres années, ce pourcentage a été autour %e (80rten, 2012). De nombreux
changements dans la flottille ciblant les sardesel eu lieu au cours des dernieres anneées, y
compris le temps de péche et la couverture de he,zen particulier en Mauritanie (FAO,
2015). Les chalutiers pélagiques d'un certain nender pays européens, travaillant sous les
accords de péche entre la Mauritanie et 'UE, @mimencé a cibler la sardinelle ronde a
partir de 1996, ce qui a entrainé une forte augatient des captures régionales. De 1998-

2006, les captures ont diminué, apparemment earras la surpéche.

Les captures de la sardinelle ronde ont montréteméance a la hausse générale de 2006 a
2012, mais ont diminué de 611 000 tonnes en 20438000 tonnes en 2013, soit une
diminution de 25 pour cent (Figure 11). Cependant2@14, les captures ont augmenté a
environ 598 000 tonnes, soit une augmentation deo8t cent, et ainsi les captures de 2014 —
ont été du niveau de celles de 2012 (FAO, 2015)nbgenne des captures au cours des cing
dernieres années de la sardinelle ronde étaitid@n&70 000 tonnes comparé a la période
1990-2014 ou les captures étaient de 379 000 tonnes

800

S, Qurita S, maderensis

500 +

0 Morocco
400
@ Mauritania

thousand tons

%1000 tons

300 + @ Senegal

Gambia
200 "

100 +

Figure 11. Capture des deux espéces de sardinefleayritaet S. maderensjsau large de
I'Afrique du Nord-Ouest (d'aprés Braham & Cortedl2) et par pays (d'aprés Corten, 2012).
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L'anchois européen Engraulis encrasicolus

L'anchois européen est I'unique représentant dieniédle des Engraulidae dans la zone nord-
ouest africaine. C’est une espéce pélagique cajirpeut former des bancs trés importants.
C'est un poisson planctophage qui effectue desatiogis saisonniéres de faible amplitude.
Ses déplacements seraient surtout conditionnésap@mpérature de I'eau. Les conditions

trophiques, thermiques et de reproduction inflemtles migrations saisonnieres des anchois.

Trés commun dans I'Atlantique nord-est, de la noeNdrd jusqu’en Afrique du Sud et aussi
en Méditerranée-, il vit dans les eaux cotiereqyizs 150 m de profondeur voire 400 m (Ba,
1988), évoluant entre la surface et le fond.

Sur les cOtes ouest-africaines, sa biologie eyrardique des populations sont mal connues.
Le Groupe de travail de la FAO sur I'évaluation gesits pélagiques du NW de |'Afrique
considére l'existence d'un seul stock pour cefp@aes dans la zone d'étude du Maroc au
Sénégal (FAO / COPACE, 1994). Cependant, a pagticampagnes menées dans la sous-
région, il a été noté I'existence de deux conegioins remarquablement distincte : la
premiere se situe a la latitude 27°N, et la secaedieouve entre le 22° et 20°N. Tout porte a
croire qu’il y a deux stocks bien séparés (Mahfqudial, 2010 ). Récemment, lI'analyse de la
forme des otolithes d’anchois a montrée I'existedeedeux stocks distincts : un autour du
Cap Blanc (21°N), l'autre au sud de CasablancaNB¥emaeet al.,2015).

Le total des captures d'anchois en 2014 était W@nd9 000 tonnes, représentant une baisse
continue depuis 2011 (150 000 tonnes en 2011, diamiha 115 000 tonnes en 2012 et 37 000
tonnes en 2013). Les captures de cette espectiontsf avec une moyenne d'environ 94 000
tonnes d'anchois pour les cing derniéres annéd9{2014) (FAO, 2015).

1.2.3. La pécherie de la zone Nord-Ouest Africaine

Dans la région nord-ouest africaine, les petitsagigues représentent les principales
ressources vivantes exploitées. Les débarquementgks varient entre 600 000 a 1 400 000
tonnes, jouant ainsi un role social et économiqugeur en dépit de leur faible valeur

commerciale. Ces espéces constituent plus de 88%ajdures globales et représentent 23%
de la valeur des exportations de produits haliee8gdes pays membres de la CSRP

(Commission Sous-Régionale des Péches).
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Les captures totales de petits poissons pélagideesette région ont fluctué avec une
moyenne de pres de 1,9 million de tonnes au coerla @ériode 1990-2014, alors que la
moyenne pour les cing dernieres années est deillignside tonnes (Tableau 1, Figure 12).
Les flottes de péche qui exploitent les petits giglaes dans la zon&W africaine
comprennent des flottes de péche industrielle hiaftavillon étranger et des flottes de péche
artisanales sous controle des Etats cotiers diglarm. Les flottes industrielles étrangéres sont
composeées de grands chalutiers pélagiques ayadti@@u cours des dix dernieres années
aux zones de péche sous juridiction des Etatsrsfpi@r des arrangements privés (licences
libres) ou dans le cadre d’accords de péche. Lesesade I'Union Européenne ont ainsi
bénéficié de possibilités de péche dans la zondefainis des accords de partenariat dans le

domaine de la péche conclus avec le Maroc et laikdaie.

Dans la région, les captures d'espéces pélagiques dominées par la sardine et les
sardinelles (la sardinelle ronde étant la plus ingrde des deux espéces) dont les captures
représentaient respectivement 37% et 32% des eaptatales de poissons pélagiques au
cours de 2014 (FAO, 2015). L'anchois, bien quegmrédans cet écosysteme, ne joue pas un
rble aussi important que dans les autres systerhgsvelling. Les captures d'anchois
représentaient moins de 1% des captures totalgmideons pélagiques au cours de 2014

(FAO, 2015).
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Figure 12. Capture des petits poissons pélagiques au largé&fdigue du Nord-Ouest par
pays et par especes (données FAO).
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Tableau 1. Contribution des captures en 2014 et changemeptigid’année derniére
(pourcentage) pour les principales espéces des petiagiques au large de I'Afrique du Nord-
Ouest (région située entre la frontiere sud dué§éinet la frontiere Atlantique nord du
Maroc) (FAO, 2015).

Espéces Contribution des Captures 2013 Captures Changement
captures en 2014 (tonnes) 2014 (%)
(%) (tonnes)
Sardina pilchardus 37% 714 000 929 000 +30%
S.aurita 24% 458 000 598 000 +31%
Scomber colias 14% 278 000 344 000 +24%
Trachurus trecae 9% 135 000 222 000 +65%
S.maderensis 8% 206 000 203 000 -2%
Ethmalesa fimbriata 3% 115 000 83 000 -27%
Trachurus trachurus 4% 86 000 104 000 +21%
Engraulis encrasicolus | 1% 37 000 19 000 -48%
Caranx rhonchus 1% 12 000 17 000 +53%
TOTAL 2 041 000 2521 000 +17%

Les développements les plus importants dans lagpéeh petits poissons pélagiques dans la
région au cours des dernieres décennies sont tiébssa I'exploitation de la sardinelle ronde.
L'augmentation des captures de sardinelles esfpdoeipalement au développement d'une
péche industrielle en Mauritanie. Le développenspaictaculaire de l'industrie de farine de
poisson au cours des dernieres années constitne, red doute, I'un des événements
marquants de ['histoire récente du secteur des gs€@n Mauritanie. On dénombre
aujourd’hui 29 usines minotiéres pour une capadéétraitement théorique avoisinant le
million de tonnes, alors que 11 autres unités @bérm un agrément, mais n’ont pas encore
été construites. Le volume annuel de petits péleggidraités par I'industrie de farine dépasse
actuellement 300 000 tonnes (MPEM, 2015). Une étdétillée des captures et de
I'évolution de la pécherie de sardinelles est mtésepar Corten (2012).

Le développement incontr6lé de ces usines mingtiggese des problemes d'ordre

environnemental et de conflits d’occupation du domagpublic maritime. En prenant en

compte le fait que les usines existantes ne totirqefau quart de leurs capacités de
transformation et les futurs besoins des 11 usiuesne sont pas encore en opération, la
demande en approvisionnement de lindustrie deatané est susceptible d’augmenter de
maniére tres importante dans un futur proche. B 20augmentation du nombre d'usines de
farine et de produits élaborés (350 000 tonnes adspfrais réservées par les autorités

mauritaniennes pour ce segment d’'une part, etniesstissements des sociétés étrangéeres a
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terre (chinoises et marocaines : avec un total0fe(®0 tonnes) d’autre part, entraineront un
accroissement des captures de la péche artisanalftiére. Les deux groupes industriels,
chinois et marocains, se sont engagés a viserrdsawspéces (anchois, sardine, sabre,

courbine, thons cotiers et sardinelle plate..)lggesardinelles rondes.

En 2015, une nouvelle stratégie sectorielle de @&fH15-2019 a été adoptée en Mauritanie,
mettant en avant I'application du systéme de quatpartir de 'année 2016. Et une nouvelle
loi portant sur le code des péches maritimes a atsadoptée fixant les conditions optimales
de l'exploitation des différentes pécheries y campla pécherie pélagique (tailles

réglementaires, zonage, engins de péche, etc. EKMR015).

Au cours des dernieres années, le groupe de tdeddl FAO (COPACE, 2016) a conclu que
la plupart des espéeces de petits pélagiques damitarégion sont pleinement exploitées ou
surexploitées, y compris la sardinelle, le chindhetrle maquereau. La seule exception est la
sardine dont les stocks sont toujours classés conomgleinement exploités, mais le groupe
de travail est conscient que cette situation pewnger rapidement en fonction du

recrutement et des fluctuations naturelles.

Un certain nombre de mesures de gestion au nivathonal telles que les tailles minimales,
les fermetures de zones et les restrictions d'sndgnpéche ont été adoptées. Toutefois, au
niveau régional, les actions de gestion concedsedncore défaut. Il n'y a pas d'accord sur la
limitation des captures totales entre les Etatssumila répartition en quotas nationaux des
totaux admissibles des captures (TAC) conseilléedepgroupe de travail de la FAO pour la
sous-région.

Néanmoins, a I'échelle régionale, face au rolesseuit de la péche artisanale pour la sécurité
alimentaire et I'éradication de la pauvreté, deseddives volontaires visant a assurer une
péche artisanale durable dans le contexte de laigéalimentaire et de I'éradication de la
pauvreté (Directives sur la péche artisanale) tintiéveloppées dans le cadre d’'un processus
consultatif et approuvées par le Comité des pégb@s1) en 2014 (FAO, 2015).

Le Sous-Comité propose que limpact environnemersial les ressources des petits
pélagiques puisse faire I'objet de recherches supghtaires, également en relation avec le

changement climatique.
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1.2.4. Etat des connaissances sur l'influence de l'envireement sur les petits
pélagiques

En termes de dynamique des populations des pétagigues, le systeme d’upwelling Nord-
Ouest africain est le moins étudié des systemepwelling (Californie, Benguela et
Humboldt). Les fluctuations d'abondance des espéegsetits poissons pélagiques au large
de I'Afriqgue du Nord-Ouest ont des impacts socioréeniques importants pour les pays de la
région (Lamet al, 2012; De Graaét al., 2014). La pression croissante sur les ressources
halieutiques causeée par les flottilles de péctangéres et de la péche artisanale en expansion

a contribué a I'état de surexploitation actuelstesks.

Des fluctuations décennales dans les captures kesmwes especes de petits poissons
pélagiques du systéeme d'upwelling NW africain oidt @servées au cours du siecle dernier
(Cury & Roy, 1991; Aristeguet al., 2004). Bien que des changements importants aient e
lieu dans I'exploitation des ressources, ces fat@ins semblent étre largement controlées par
I'environnement, principalement la variabilité depWelling et les changements de régime
thermique (Roy & Reason, 2001; Borgasal, 2003; Zeebergt al.,2008). Dans cette région,
les conditions environnementales (par exemple tigdie et la productivité biologique) sont
tres hétérogenes a la fois aux échelles spatitgidinales) et temporelles (saisonniére et
interannuelle) (Lathuiliereet al, 2008; Aristeguiet al, 2009; Cropperet al, 2014;
Benazzouzt al, 2014; Sambet al, 2016).

Zeeberget al. (2008) décrit un changement de régime dans lamégn 1995, qui a eu des
effets considérables sur la répartition de certaiegpeéces pélagiques, et en particulier sur
'abondance de la sardinelle. Au Sénégal par exenfipbondance du stock de sardinelles
semble étre liée aux variations interannuelles 'dewelling. Au Maroc, la variabilité de
'upwelling a également un impact significatif saircapturabilité de la sardine dans la région
nord (Fréoret al, 1988; 1993).

En raison du manque de données fiables sur letezgemt dans cette région, la variabilité du
recrutement est peu documentée et reste mal cangmigelation avec les changements de
'environnement (Aristeguiet al, 2004). Une analyse comparative des patterns de
reproduction des principales espéces de petitgigékes dans le courant des Canaries montre
gu'il n'y a pas de correspondance entre les sag®psnte de la sardine et de la sardinéle (
aurita et S. maderensjset I'apparition d'upwelling (Rogt al., 1989; 1992). Dans certaines

régions, la reproduction a lieu pendant la saisopveelling (Sénégal) et dans d'autres zones
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en dehors de la saison d'upwelling (Maroc) ou loesiactivité de l'upwelling atteint un

minimum saisonnier (Sahara).

Des études antérieures ont mis en évidence degemamts d'abondance et des limites de
distribution d'un certain nombre d'especes de pogss®n relation avec les changements
environnementaux tels que le refroidissement ovéthauffement des eaux (Binet al.,
1998; Kifani, 1998; Ter Hofstedet al, 2007; Zeebergt al, 2008; Houssat al., 2013;
Brahamet al, 2014). Cependant, au lieu de changements dmeégomme observés dans
d'autres écosystemes d'upwelling, le systeme d’lipgeNW africain semble étre régi par
des changements de limites de distribution dedspp@lagiques déplacant les centres de
gravité des populations (Binet al., 1998; Zeebergt al, 2008). Le cas le mieux documenté
de la variabilité & long terme est le déplacemest ldnites de distribution sud et nord de la
sardine et de la sardinelle (Holzlohner, 1975; Beés & Erzini, 1983; Gulland & Garcia,
1984 ). Dans les années 1920, le nord du Marot @éasidéré comme la limite sud de la
distribution des sardines dans I'Atlantique Nordepéndant, dans les années 1950, les
sardines étaient devenues abondantes jusqu'awedadvthuritanie (Belvese & Erzini, 1983),
et vers le milieu des années 1970, les sardinégsnétassez communes, méme au Sénégal
(Conand, 1975; Fréon, 1988). Plus tard, la répamtdie la sardine s'est de nouveau contractée
vers le nord, les sardines ayant presque entierteniisgraru des eaux mauritaniennes en 1982-
1984. Par la suite, leur distribution s'est de mawveétendue vers le sud avec des sardines
capturées au Sénégal au cours des années 199G @Birad, 1988). Ces mouvements
latitudinaux des limites sud de la sardine corragpat a des mouvements similaires des
limites septentrionales de la sardinelle. Lorsquadrdine a étendu son aire de distribution
vers le sud, la zone de distribution de la sarténgkst décalée vers le sud (Kifani, 1998).
Cependant, au début des années 1990, lorsquedam des sardines au large de la région
subsaharienne a diminué, la sardinelle a étendissibution vers le nord (Fréaet al, 2006)
(Figure 13).

Ces mouvements pourraient étre attribués simplemexitvariations interdécennales de la
température de la mer, avec chaque espéce ayalaintena occuper des zones caractérisées
par des températures proches de son optimum. [Eh e#rtains aspects des mouvements
multi-décennaux de la sardine ont correspondu a afesmgements de la température,
notamment une tendance a la baisse de la tempgiddos la région depuis les années 1950
jusqu'au milieu des années 1970, qui coincide awex tendance croissante des vents
favorables a l'upwelling. Cependant, la dernieremsion vers le sud de la sardine semble
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s'étre produite dans la situation inverse avectenédance a l'augmentation de la température
et une diminution des vents favorables a l'upwgll{Binet et al., 1998; Demarcq, 1998;
Kifani, 1998). Concernant les sardinelles, les aast dans la ZEE mauritanienne sont faibles
a la fois au cours des périodes extrémement fraadletes périodes extrémement chaudes.
Durant les périodes froides, comme en 1990-198boiidance des sardinelles est faible dans
la région du Nord, soit parce que l'espéce éviebrix froides et / ou parce que le succes du
recrutement est négativement influencé par le psaced'upwelling prolongé (Zeebeargal.,
2008).
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Figure 13. Changement de la distribution des stocks de pefiEgiques. (a) : extension vers
le sud de la sardine et (b) extension vers le derld sardinelle (d'apres Fréeial, 2009).

De nombreux auteurs suggérent que des facteusssamtie la température influent aussi sur
les variations spatio-temporelles d'abondance dtis pélagiques dans la région (Bieetl,

2008; Backum, 2005). Des changements de la ressauoghique (plancton) influencés par
l'upwelling ont été suggérés comme facteur pouvamdifier le succés ou l'abondance des

especes pélagiques de la région (Beteidl, 1998).

Les variations spatio-temporelles des capturesredss chez les petits pélagiques exploités
dans la zone NW africaine pourraient étre aussédaltat de la forte variabilité de I'effort de
péche exercé sur ces espéces ainsi qu'a leur abititar (accessibilité et vulnérabilité)
(Brahamet al.,2015).

42



Contrairement aux autres systemes d'upwelling, 'd pas été observé d'alternances
temporelles ou de shift dans les abondances diés pétagiques du systeme d’'upwelling NW

africain.

Des observations récentes indiquent que le sys@oqavelling NW africain dans son
ensemble a connu un réchauffement progressif etdimiution de la productivité au cours

des derniéres décennies (Benazzetal., 2014).
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Figure 14. Evolution des captures de sardinelles (a) etirsesd(b) dans la sous-région
(données FAO, 2015).
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1.3. Obijectifs et organisation de la these

Le systéme d’'upwelling NW africain au large du Marde la Mauritanie, de la Gambie et du
Sénégal est le systeme le plus productif au monderenes de biomasse planctonique. Cette
productivité se traduit par une importante biomagsgoissons principalement dominée par
les petits poissons pélagiques. Cette zone esttédsge par une forte variabilité spatiale,
saisonniére et interannuelle des conditions enmgorentales. Les effets de ces variations sur
la dynamique des populations de poissons de l@amégpnt encore mal connus. En plus de
I'influence de I'environnement, la pression craoissasur les ressources halieutiques causées
par les flottilles de péche étrangéres et de lhg@é&atisanale en expansion ont contribué a
I'état de surexploitation actuel des stocks. Dansantexte de gestion partagée par plusieurs
pays des ressources halieutigues du systeme dlupgve\lW africain, comprendre les
facteurs qui controlent la répartition spatiale despulations des petits pélagiques et
I'évolution de leurs abondances est un enjeu drpoiar les pécheries de cette région. Une
meilleure connaissance des variations spatio-teatiper de I'abondance des populations
permettrait de soutenir les efforts des gouverneésneisant la gestion durable des petits
pélagiques et d'en tirer de meilleurs profits (dbation a la sécurité alimentaire, équilibre de
la balance des paiements).

Cette thése a été réalisée suite a une collaboratire le laboratoire d'océanologie et
géosciences (LOG UMR 8187) et I'IMROP (Institut Mtanien de Recherches
Océanographiques et des Péches) dans le cadreragat ANR GLOBCOAST
(http://www.foresea.fr/globcoast/). Ce projet a pabjectif I'estimation et l'analyse de la
variabilité biogéochimique aux échelles saisonsiensterannuelles et décennales des eaux
cotieres globales par télédétection spatiale etslempacts sur les niveaux trophiques
supérieurs. Dans ce projet, la thése s'est foeatigé les cotes NW africaines. L'objectif est
d'utiliser les données satellitaires pour comprentnfluence de I'environnement sur les

populations de poissons aux différentes échellasades et temporelles.

Dans ce contexte, ce travail de thése a pour abjgct'affiner les connaissances sur les
variations spatio-temporelles récentes des comditi@nvironnementales du systeme
d'upwelling des Canaries, (ii) danalyser linfluen des variations des conditions
environnementales sur I'évolution spatio-temporédd’'abondance de trois espéces de petits

pélagiques (sardine, sardinelles et anchois)igd{@tudier la structure de la population de la
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sardinelle ronde dans cette zone. Pour cela, urdysan fine fondée sur les données
satellitaires (résolution de 4 km, et pas de tenuhpB jours), les données acoustiques des
campagnes scientifiques et des données de captétesfaite, ainsi que des analyses basées

sur la forme des otolithes pour analyser la stration des populations.

Cette thése est structurée en quatre chapitreslig&scpar une introduction générale (Chapitre
I) et une discussion générale et perspectives (€bayl). Le chapitre Il : décrit les
variations  spatio-temporelles  (saisonniéres et ramguelles) des conditions
environnementales de la zone NW africaine (10°NN35%en se basant sur les données
satellitaires qui sont aujourd’hui largement uéfisdans le domaine de l'environnement.
L'avantage de ces données résulte de leur coueespatiale tres étendue couplée a une
echelle spatiale trés fine (4 Km) et un pas de terapserré de 8 jours. Les variables étudiées
dans cette étude ont été choisies du fait de Ieflmence connue sur les populations de
poissons. Il s'agit de la température de surfaBdSde l'indice d'upwelling, de la turbulence
et de la chlorophylle (Chl-a). Les résultats de ce chapitre serviront pouruitede cette
these en les couplant avec les données des ab@sddas poissons issus des campagnes

scientifiques acoustiques et des données de capture

Les chapitre Il etlV s'intéressent aux relations entre les abondaregpiincipales espéces
de petits pélagiques et les parametres environnemperdans la zone NW africaine en

utilisant les modeles généraux additifs GAMSs.

Le chapitre Ill s'intéresse a la totalité de la sous-région (BINJ en utilisant les données
acoustiques issues des campagnes scientifiquesempné le N.O. F. Nansen entre 1995 et
2006 durant la saison automnale. Les énergiesstiqaas (SA) ont été considérées comme
proxy des indices d’abondances des petits pélagidueis espéces ont été étudiées au cours
de cette étude : la sardine, les sardinelles etliais.

Dans le chapitre IV, nous nous sommes intéressés aux évolutions dpatorelles de la
sardine et des sardinelles dans la ZEE mauritaai€®’N-21°N) en utilisant les données de
captures par carré statistique (30'x 30") mensunedint pour la période 1998-2011. On s’est
limité aux deux espéces, la sardine et la saréinedr pour I'anchois il n'y a pas de pécherie
qui la cible en Mauritanie. Cette espece est c@néal comme une prise accessoire et les

captures sont peu ou mal renseignées.
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L'exploitation et la conservation des ressourcesnes nécessitent une bonne connaissance
de la structure des populations et l'identificatdes stocks (Cadriet al, 2013). Cela est
important pour pouvoir estimer les paramétres aésla dynamique des populations
nécessaire aux modeles de gestibe. chapitre V, est consacré a la question de la
structuration de la population de sardinelle rorabedinella auritale long des cétes NW
africaines. Actuellement, un stock uniqueSleauritaa été identifié dans la région sénégalo-
mauritanienne entre 10°N et 25°N. La seule étudeétifue menée le long de NW de
I'Afrique a montré une population homogene entr&lana et la Mauritanie (Chiklet al,
1997). Cependant, certaines études basées sutidwation de la sardinelle ronde suggerent
I'existence d'un stock sédentaire dans la zone derth Mauritanie et du sud du Maroc
(Braham , 2013). Pour la sardine et I'anchois,ribjgéme de structuration des stocks est plus
ou moins bien connu. Les stocks de sardines sent donnus et il y a un consensus de la
majorité des scientifiques et des organismes ddogede cette espéce. L'anchois est une
espéce moins bien étudiée du fait de sa faible ddrme dans la sous-région. Dans ce
chapitre, nous avons analysé les variations derlad des otolithes (sagittae) de sardinelles

rondes provenant de 5 sites localisés depuis lelgi@enégal jusqu'au nord du Maroc.

Enfin, ce manuscrit s’achévera par une discusséméigle ¢hapitre VI) et une mise en
perspective de ces travaux de recherche. Noustdisois de la pertinence et de la qualité des
données et des méthodes utilisées au cours detloesee en discutant des limites qui peuvent
biaiser les analyses et les résultats obtenusdiesgences ainsi que les convergences entre
nos résultats et ceux obtenus dans des étudeseargérdans le systéme d'upwelling des
Canaries mais aussi dans d'autres systémes d'upgvedint comparées et discutées.
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Chapitre 2 :

2.Changements récents de lI'environnement cotier du
systeme d'upwelling des Canaries a partir de

I'étude des observations satellitaires: variations
saisonnieres et interannuelles
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Introduction du chapitre

Les écosystemes d'upwelling sont caractérisées par réamontées d’eau profonde qui
favorisent I'enrichissement en sels nutritifs debémnde cotiere qui font de ces écosystemes
des zones trés productives qui soutiennent lesegélds plus abondantes au monde. Ces
écosystemes d'upwelling sont cependant trés dynemigt montrent une forte variabilité a
toutes les échelles spatiales et temporelles. deétaes variations des conditions
environnementales de ces écosystemes est non setlessentielle pour comprendre leur
fonctionnement, mais est également importante poamprendre ce qui contrdle la
production biologique et la productivité des péawiau sein de ces régions. Le systeme
d'upwelling des Canaries est connu pour étre les ppatialement et saisonniérement
variables en termes de production primaire (CaKefarns, 2003; Lachkar & Gruber, 2011).
Des observations récentes indiquent que cette médems son ensemble a connu un
réchauffement progressif et une diminution de tdpctivité primaire au cours des dernieres
décennies (Aristegut al, 2009; Demarcq, 2009; Benazzaizal.,2014). Les effets de cette
variabilité et de ses évolutions sur la producdtivinarine sont cependant encore mal

documentés.

Dans ce contexte, l'objectif de cette étude estiégire et d'analyser les variations spatio-
temporelles (saisonniéres et interannuelles) dadittons environnementales récentes de la
zone NW africaine (10°N-35°N) en se basant surdl@snées satellitaires. La télédétection
offre l'avantage de permettre une vision synoptiqaevastes régions qu'il est impossible
d'obtenir par les moyens traditionnels (bateausgvantage de ces données résulte de leur
couverture spatiale trés étendue couplée a undl@dpatiale trés fine (4 Km) et un pas de
temps resserré (jour/semaine). Cette approche peaimsi d'examiner les tendances des
parametres (SST, turbidité, vent, Chlorophy#ie qui peuvent affecter directement ou
indirectement la productivité biologique et la p&ches variables étudiées dans cette étude
ont été choisies du fait de leurs influences coarsue les populations de poissons. Il s'agit de
la température de surface (SST), de lindice d'lpwe de la turbulence et de la
chlorophyllea. Nous nous sommes aussi intéressés a la phénobhgiebloom de

phytoplancton et de ses relations avec les factiufgnvironnement étudiés.

Pour analyser la série chronologique la plus longassible, nous avons d'abord essayé
d'utiliser I'ensemble des données issu de différeatellites: SeaWiFS (1997-2010), MERIS
(2002-2012) and MODIS-Aqua (2002-2013). Un pointpartant lors de l'analyse des
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données environnementales a long terme est laarmestde la qualité des données au fil du
temps. Nous avons montré pour la chlorophgllgue malgré les corrections atmosphériques,
les données de SeaWiFS et de MODIS étaient sounséest par rapport a celles de MERIS.
Ces différences ne sont pas dues a la qualité aeséds, mais a la meilleure couverture
spatiale de MERIS, surtout pres de la cote ou lhaOprésente les concentrations les plus
élevées. Aussi, pour éviter les biais possiblesadiétalonnage des capteurs, nous avons donc
décidé d'utiliser uniqguement les données du capNHtRIS et de se concentrer sur la série
chronologique 2002-2011.

Le long des cotes NW Africaines (10°-35°N), nos s nous ont permis d'identifier trois
régions avec une saisonnalité et une intensitéuge¢lling bien différencié: une zone avec
un upwelling quasi permanent et intense dans l@mégentrale entre le Cap Blanc (20°N) et
le sud des lles Canaris (25°N) (mais plus marqede 20-22° N) et deux autres zones
d'upwellings saisonniers de faible intensité danslérd (26°-35°N) et de forte intensité dans
le Sud (10°-19°N). Comme la zone étudiée se caisetpar une forte variation latitudinale

des parameétres de [I'environnement, nous avons s&éndlurs variations temporelles

séparément dans les trois zones d'upwelling.

La majeure partie de la variabilité des parametmdaronnementaux (> 60%) est due a la
saisonnalité. Au cours de la période d'étude, ramoms noté une tendance significative au
réchauffement allant de 0,01 °C & 0,04 °C.ahun renforcement général de l'upwelling, mais
une tendance a la baisse de la concentration ea. Cliie relation linéaire négative forte a été
mise en évidence entre la concentration en &bt la SST, mais pas avec lintensité de
l'upwelling et le vent. Il existe une variationitatinale sud-nord de la phénologie du bloom
de phytoplancton (période, durée et I'ampleur dorl). Cependant, il n'y a pas de tendances
interannuelles significatives de la phénologie thoim phytoplanctonique ni de corrélations

ou tendances avec les paramétres physiques dediemement étudiés.

Notre étude sur la phénologie du bloom de phytaptan a montré sa relative stabilité
interannuelle en dépit d'une tendance au réchaeffensuggérant ainsi que la production
primaire n'est probablement pas le principal facewvironnemental contrélant la variabilité
du recrutement des poissons dans la région (ca@incel des larves avec le bloom de
plancton). Toutefois la diminution de la concentrat en Chla qui semble liée au

réchauffement des eaux pourrait modifier le fomotement de I'écosystéme. Cette variabilité
de la concentration en Chl et ses effets sur la productivité halieutique semtore mal
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documentés, mais il a été montré que la produétpiimaire régionale contrdle en partie les
niveaux d'abondances des stocks exploités (Chasabt2010).

Mots-clés: Upwelling, variabilité spatiale et temporelle, Gdphylle, phénologie du
phytoplancton, NW Afrique.
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Recent coastal environmental changes in the Canaseipwelling system as revealed by
satellite observations: seasonal and interannual viations

Article en cours de soumission a la revue Remaosifg of Environment.

2.1. Abstract:
Satellite derived data from 2002-2011 are used haracterize the variability of
environmental conditions and phytoplankton bloorergilogy over seasonal and interannual
timescales along the northwest African coast (bebwE0°N and 35°N). Four environmental
parameters were selected to characterize the @hysiea surface temperature, intensity of
coastal upwelling and turbulence) and biologicahldmophyll a concentration) coastal
environment. Three regions with well-differentiiteeasonality in upwelling are identified
along the latitudinal gradient: one quasi-permarf2@t-25°N lat, but more marked between
20°-22°N) between two other seasonal upwellingsanedahe north (low intensity) and in the
south (high intensity). As the studied area is abi@rized by strong latitudinal variation in the
environmental parameters, we analyzed their tenhpgagations separately in the three
upwelling zones. The seasonality accounted for mbshis variability (> 60%). During the
time period 2002 to 2011, the NW African coast wharacterized by a significant warming
trend ranging from 0.01°C to 0.04°Clymnd a general strengthening of the upwelling-
favourable winds but a decreasing trends for €ldoncentration. Strong negatives linear
relationships were found between Ghtoncentration and SST but not with the upwelling
intensity and wind stress. There was a south-nlatitudinal variation in the phenological
characteristics of the phytoplankton bloom (timidgration and magnitude). However, there
was no significant interannual trend in phytoplamkbloom phenology nor correlation with

the physical environmental parameters.

Keywords: Upwelling, Spatial and temporal variability, Chodphyll, Phytoplankton
phenology, NW Africa
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2.2. Introduction

The Canary Upwelling Ecosystem (CUE) situated offritNwest (NW) Africa (10-35°N) is
one of the four major eastern boundary upwellingteays in the world ocean (Carr, 2001).
Upwelling results from the strong equatorward akimaye component of the trade winds,
which drives a cross-shore Ekman transport undeadttion of the Coriolis force. This causes
pumping of cool and nutrient-rich water towards sea surface along a narrow region close
to the coast, which enhances primary productiorwéliing ecosystems are characterized by
high primary productivity sustainingarge fisheries of small pelagic species, major
economic resource that contributes to 20 % of thbaj fish production for less than 3% of
the world ocean's surfad€ury et al, 2000; Fréonet al, 2009). These ecosystems are
however highly variable. Determining change in ewggaphic factors is not only essential to
understand the functioning of these ecosystemsjsbaliso relevant for understanding what
controls production (e.g. (Bodet al, 2011; Lachkar and Gruber, 2011) and fisheries
productivity within these regions (e.g. Cury andyR&989; Ware and Thomson, 1991).
Comparison of the four major coastal upwelling syst showed that the CUE is the most
spatially and seasonally variable one in termsrwhary production (Carr and Kearns, 2003;
Lachkar and Gruber, 2011). This variability andetct on marine productivity are however

still poorly documented.

Changes in upwelling strength and timing have beielely studied since 1990 when (Bakun,
1990) proposed that global warming can induce titensification of upwelling-favourable
wind along the major coastal upwelling systemsha world. Published results regarding
trend directions in upwelling across the NW Africamastline are conflicting (e.gNarayan

et al., 2010;Pattiet al, 2010; Santost al, 2012; Bartoret al, 2013; Croppeet al, 2014,
Benazzouz et al., 2015; Varadaal, 2015) Such controversial results seem to depend on the

length of the time series, the season, the datalsesk and the limits of the study area.

A decrease in primary productivity (Aristeget al, 2009; Demarcq, 2009) and decadal
fluctuations in the annual catches of small peldigb species (e.g. sardine and horse
mackerel) along the CUE have been observed inastediecades (Belveze and Erzini, 1983)
(Binet et al, 1998; Kifani, 1998; Borgest al, 2003; Aristeguiet al, 2004). Although
important changes occurred in the exploitation ld resources off NW Africa fishing
grounds (e.g. Binett al, 1998), these fluctuations seem to be largelyrenmentally driven
(Roy and Reason, 2001; Borgesal, 2003; Zeebergt al, 2008), mainly related to the
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variability in the strength of upwelling. Fluctuatis in the abundance of small pelagic fish
species off NW Africa have serious socio-economipacts for countries of the region (Lam
et al, 2012; De Graaf and Garibaldi, 2014). Therefamenitoring changes of environmental
conditions in the CUE is of the highest importarespecially as a fisheries response to global

climate change has recently been documented (Credaig2013; Payne, 2013).

The prediction of marine ecosystem structure anactfaning depends on a thorough
understanding of the coupling between physical kintbgical processes which govern the
abundance, distribution and productivity of theamgms on a wide range of temporal and
spatial scales. Remote-sensing data sets offen@sg and robust way of examining recent
trends of global parameters that may directly directly affect the oceanic productivity and
fisheries (Solankiet al., 2015). They have been extensively used for mangodifferent
variables (such as Chlorophylconcentration, SST and wind patterns) over themsdor
large areas, giving the opportunity to map spatrad temporal variability containing more
information than isolated points.

Taking advantage of satellite data, the aim ofpfesent study is to characterize the physical
and biological environment off NW African coast {135°N). Specifically, we used MERIS
data from 2002-2011 to study recent changes of émwironmental parameters selected to
characterize the physical (sea surface temperathee,intensity of coastal upwelling,
turbulence) and biological (chlorophydl concentration) environment. The main objectives
are 1) to analyze the spatial (latitudinal) andgeral (seasonal and interannual) variations of
environmental conditions, 2) to explore the relasiops between phytoplankton bloom

phenology and the changes in physical conditions.

2.3. Data and methods
The area located along the NW Africa between 1G@hN 35° N and between the coast to the
isobath 1000 m was selected as the study area KHig. This corresponds to the main
upwelling zone of the CUE which is essentially ¢éoefl to the waters over the shelf and the
upper slope region (Mittelstaedt, 1991). This aaks® corresponds to the area of maximum
small pelagic fish abundance distribution (Brahetral.,2014).
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Remotely-sensed data were generated by the Ocdanr@omponent of the European Space
Agency's Climate Change Initiative project (Satldramathet al, 2012). To analyze the
longest time series, we first attempted to usewhele data set including SeaWiFS (1997-
2010), MERIS (2002-2012) and MODIS-Aqua (2002-201PDIS and SeaWiFS remote
sensed reflectances were processed from level 2 with NASA standard processing
(SeaDAS 7.0), MERIS data atmospheric correction wasformed with POLYMER
(Steinmetzet al, 2011). Then the MODIS and MERIS data were bamftesl to match
SeaWiFS bands and the data were merged. After wthehOC4v6 chlorophyll algorithm
was applied (O'Reillyet al, 1998) (See OC-CCIl Product User Guide http://wwea-e
oceancolour-cci.org/index.php?g=webfm_send/496). Cidorophyll product is projected on
a sinusoidal equal-area grid with a bin cell sizé km.

An important point when analyzing long term envirental data is the consistency of the
data quality over time. This is not the case fdoaphyll a concentration (hereafter, Cé)
data originating from the different sensors. Althbuatmospheric corrections were done we
observed great differences in Ghloncentration between the different sensors. Paees
time diagram of the CHd (Fig I.2) shows the interannual variation from 836 2013.
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Figure 1.2. Space-time Hovmoller plot of the seasonal andamieual variability of the Cha
(mg.nT) obtained from 1998 to 2013 with three differemnsor: SeaWiFS 1998-2001;
MERIS 2002-2011 and Modis 2012-2013.
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It highlights the relatively lower values of Chlfrom 1998 to 2001 with only SeaWiFS data
and from 2012 to 2013 with only MODIS data. Thifetience is not a matter of data quality,
it came from the much better spatial coverage oRWfEdata, mainly near the coast where
Chl a present highest values. This better spatial cgeerith MERIS is due to the use of
POLYMER atmospheric correction, which deals mucttdoavith desertic aerosols, the latter
being important in the studied area. To avoid fmssbias from sensors calibration, we
therefore decide to use only MERIS sensor's dadd@suses on the time series 2002 to 2011.

2.3.1. Sea surface temperature
The Sea Surface Temperature (SST, °C) is a ptadube Advanced Very High Resolution
Radiometer sensor (AVHRR). The temperature is medsat the skin of the ocean (Casey
2010). This is the Pathfinder Version 5.2 (PFV5u¢ekly level 3 product projected on a 4
km grid.

2.3.2. Wind mixing and upwelling indices
Wind mixing index (W) and coastal upwelling index (CUI) were calculafedin mean
weekly wind measurements. Wind vecidataset was derived from the Cross-Calibrated
Multi-Platform (CCMP) project (Atlagt al, 2011) and contains value-added Special Sensor
Microwave Imager (SSM/I) ocean surface winds frdra Defense Meteorological Satellite
Program (DMSP) F14 platform. The CCMP datasetabine cross-calibrated satellite winds
obtained from Remote Sensing Systems (REMSS) uaingariational Analysis Method
(VAM) to produce a high-resolution (0.25 degreajided data. The CCMP data set includes
cross-calibrated satellite winds derived from vasi@latforms (e.g. SSM/l, SSMIS, AMSR-
E, TRMM TMI, QuikSCAT, SeaWinds, WindSat). The dst consists in values of
meridional and zonal components of wind. Becausealid measurement is possible in the
first pixel row from the coast and for most pixefsthe second row, the computation is done
from the band of 50-150 km off the coast, whickhes closest good quality wind stress data
from the coast derived from CCMP (Benazzetzal, 2014). The angle of the coast line is
computed separately from each forth degree windsorement cell using the average
direction of the 200 m isobaths over a distancehofe adjacent cells (about 80 km).The
energy transferred through the water column bywire creates turbulence in the surface
layers. A wind-mixing index () in the upper layer is therefore usually calcudass the
cube of the wind speed. We used this index asdioator of turbulence in surface layer. This
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index is independent of the wind direction, and basn used in a number of ecological
studies (Llorekt al, 2004; Ueyama and Monger, 2005; Masfral., 2008).

To calculate the upwelling index (CUI) (Bakum, 197the Ekman transport (Q) was first

computed as follows:

Ty = Pa Cq (VVxZ + Wyz)l/zw/;c and Ty = Pa Ca (sz + Wyz)l/ZWy (1)
Q = and Q,_— (2
w7 ay;

wherep, is the air density (1.22 kg, p. the sea water density (1025 kg)rand G the
dimensionless drag coefficient, typically 1.3 ¥1(Bchwinget al, 1996). The subscript
corresponds to the zonal component and the subsctgqpthe meridional one. The Coriolis
parameterf, is defined as twice the component of the anguédocity of the earthQ, at
latitude® (f = 2Q sin@), whereQ = 7.292x10 s?). In turn, the CUI can then be calculated
as:

CUI = —sin ((p - g) Qy + cos(p — %)Qy 3

Whereg is the mean angle between the shoreline and that@g The positive or negative
values correspond to upwelling or downwelling coiodis.
Using this index, positive (or negative) valuesrespond to upwelling (or downwelling)

favourable wind conditions.

2.3.3. Chlorophyll a concentration and phytoplankton phenology

Chlorophyll a is commonly used as an index of phytoplankton lissnand thus reflects
changes in phytoplankton abundance. It has beerom&nated that Cha concentration

estimated from satellite ocean color data is a gadaétator of phytoplankton biomass (see
(Joint and Groom, 2000). We therefore used rematehsed Chh concentration as a proxy
of total phytoplankton biomass for characterizihg dynamics of phytoplankton blooms.
Dynamics of phytoplankton bloom is characterizedhwiespect to its growth phase,
maximum amplitude and decline phase (Platt andySattranath, 2008). Specifically, growth

phase is assumed to correspond to the moment bétiom while the decline phase
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corresponds to the moment of termination. Variowethwds can be used to determine the
moment of initiation: rate of change in abundanoemulative sum, and threshold-based
methods (comparison of these methods can be fauriBrody et al, 2013). Among these
different methods, we used a threshold of 5% alte®ennual Cha concentration median to
be consistent with other threshold-based phenattggies (e.g. Sieget al, 2002; Racaulét
al., 2012). This threshold approach also particuladgpded for investigating the rates of
changes in Chh concentration. Practically, yearly maximum werérd as the higher Clal
value over a year. The initiation is defined asrttment when, before the maximum, the Chl
a concentration increases above the defined thrési@bnversely, time of termination was
computed as the moment when, starting from the mmaxi, the Chla concentration drops
below the threshold. The duration is defined asnimmber of time steps between initiation
and termination time. As the remotely-sensed &hlas weekly averaged, the phenological

metrics were at a temporal resolution of one week.

2.3.4. Time series decomposition and trend analysis
SST, CUI, W and Chla time series were decomposed using the Census Mdthod
(Shiskin, 1978), which interests for applicatiorns lwoth temperature (Pezzudt al, 2005)
and ocean color products has been already exténsiseumented (Vantrepotte and Mélin,
2009) (Vantrepotte and Mélin, 2011; Beaulitual, 2012; Loisekt al, 2014). This method
based on an iterative bandpass filtering procedums at decomposing a time series X(t) into

three additive components (see detailed proceduféantrepotte and Mélin, 2011):

X@O=S@)+T@)+I(t) (4)

where S is the seasonal signal, T the trend cygleakand | the irregular or residual signal.
The major interest of this method is that it dalev@ precise description of the seasonal
oscillations, which are not considered to be dyriperiodical. This thus allows for a specific
investigation of year to year modulation in the seeml signal (in terms of period and
amplitude) and in the same time to a precise assg0f the non linear long term evolution
in the series which are not affected by the Igtear to year modulation in the seasonal signal
(Pezzulli et al., 2005). In practice X-11 outputs have been useddsess the spatial
distribution of temporal variation scheme for th&edent parameters of interest summarized
by computing for each grid point the relative cdnition of each X-11 components (S, T, |)
to the total variance of the time series.
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In addition, the presence of significant monotdnénd in the time series was evaluated using
the non-parametric seasonal Kendall statistics|eathie amplitude of changes was assessed
using the non-parametric Sen's slope estimatoresspd in percentage per year (Gilbert,

1987; Vantrepotte and Mélin, 2011).

2.4. Results and discussion:
2.4.1. Seasonal and latitudinal variation patterns in SST,upwelling index,
turbulence and Chla
Latitude-time (weekly) plot$or the physical parameters (SST, CUI and turbeé@and Cha
over 2002-2011 time period showed high variabifityboth seasonal and latitudinal scales
(Fig. 1.3). Overall, latitudinal variation in theS§ was important in the whole studied area
(average difference of 6°C) with a decreasing patfeom the South (24°C) to the North
(18°C). Two seasons can be distinguished basedrperature seasonal modulations: the
cold season from January to May with a mean tenyeraf 22.4°C and the hot season from
June to December with a mean temperature of 27.2R€.prominent feature is the strong
seasonal variability of SST south of latitude 209N.this region, the amplitude of the
seasonal cycle reaches 8.8°C. Between 20° and 26éNow amplitude of the SST seasonal
cycle reflects the year-round persistence of thevaling process (Roy and Cury, 2003).
These latitudinal and seasonal variations in teatpez depend first on the seasonality of the
heat exchanges with the atmosphere, and secontteomtensity of the upwelling itself,

which also varies seasonally (Benazzetal, 2014).

The mean weekly latitudinal cycle of upwelling dexd from Ekman transport is illustrated in
Figure 1.3b. Positive values mark the presencepafaliing while conversely negative values
indicate downwelling conditions. Three regions witvell-differentiated seasonality in
upwelling can be distinguished along the latitubligradient: quasi-permanent and intense in
the central region, between Cape Blanc (20°N) authsof the Canary Islands (25°N), weak
during winter-fall and intense in early spring-suemin the northern part (26°-35°N), and
present only during winter-spring in the southeant fthe Mauritania—Senegalese upwelling
zone 10°-19°N). This description corresponds totwies been previously observed in the
region on different time periods (Croppet al, 2014; Benazzouzt al, 2014, 2015).
However, we found that the quasi-permanent int@mseial upwelling zone more narrow in
latitude than previously described. In this regtbe intensity of the upwelling-favourable-
winds and its annual persistency is mainly locatetween 20°-22°N. This area is

characterized by high intensity of upwelling whigries from 60 to 150 frs* 100 m.
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Figure 1.3. Seasonal and latitudinal evolution of a) SST (°B),CUI (nf.s*.100m%), c)
turbulence (Ms®) and d) Chl concentration (mg.i#) from 2002 to 2011.
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The weak upwelling zone (26°-35°N) showed modesstasonal amplitude of variation
particularly between 32°-35°N where the orientatibthe northern Moroccan coastline is not
propitious for upwelling. (Nykjeer and Van Camp, 49%lready reported the absence of
upwelling between 32° and 37°N from an analysis16f years of satellite sea-surface
temperature data. Downwelling are frequent nortl28N where the wind stress curl is
negative and results in downward Ekman pumpingthod in a deep nutricline (Lathuiliere
et al, 2008). South to 19°N, the Mauritania—Senegalssasonal upwelling zone is
characterized by a high intensity and a strongsedvariability that progressively decreases
in duration from South to North as previously déseu (Woostelet al., 1976; Mittelstaedt,
1991; Roy and Cury, 2003; Benazzaizal, 2014). In this area, upwelling occurs mainly in
winter and fades during the summer months. Thisezawuth to 20°N corresponds to the
cyclonic recirculation gyre which exhibits a strosgasonal variability and where the wind
stress curl is positive and Ekman pumping is de@éetpward, resulting in a shallow nutricline
(Lathuiliereet al, 2008; Aristeguet al, 2009). Across the Mauritania—Senegalese upvegellin
zone (10°-19°N), downwelling during the summer nhertiypically averages around -56.g
1100 m as previously found by (Cropmeral, 2014).

The wind mixing index was higher in the centrartpof the study area between 18° and
28°N with higher values (more than 506.87%) occurring during the spring-summer months
(Fig. 1.3-c). Strong latitudinal and seasonal Maitiey in Chl a concentration were observed
(Fig. 1.3-d). North to latitude 32°N, low Chh concentration prevailed (mean annual
concentrations < 0.5 mgh with a less marked seasonal variations. Arount228N,
between Cape Juby and Cape Ghir, there was a fitaonfehigher Chla all year round.
Pelegriet al(2006) suggested that this Cape Ghir filament ituran represents a major
separation of the Canary Current from the coastem@lly exporting large amounts of
organic material into the open ocean (Alvarez-8@dy 2007). Between 10°N and 24°N, Chl
a was highest (mean annual concentrations of 2.8énf)gwith marked seasonal variations.
In this area, a clear latitudinal shift in the thgiof the maximum Chh concentration was
observed. In the southern part of the study ar@&12°N) the highest Chd concentration
occurred in winter and during early summer in tlogtin (20°-24°N). Such latitudinal and
seasonal variation in Clal were consistent with the results of Lathuilieteal (2008) using
only five years (2000-2004) of SeaWiFS ocean cdaia. However, the Clal concentrations

found in the present study were higher than theperted by the latter authors.

61



Comparison with the major coastal upwelling systsmsws that the NW African coast is the
most spatially and seasonally variable one in tesimgrimary production (Carr and Kearns,
2003). As the high biological production in East&oundary Upwelling Systems (EBUS) is
driven to the first order by the upwelling of neti-rich water to the surface (Carr and
Kearns, 2003; Patgt al, 2008; Ohde and Siegel, 2010), spatial differerodeserved in the
present study may simply result from contrastingvelpng intensities leading to different
nutrient concentrations in the euphotic zone. Wingen upwelling was shown to be the
principal mechanism that controls the seasonalecgold inter-annual variability of surface
Chl a concentration off NW Africa (Pradhaat al, 2006; Ohde and Siegel, 2010; Lathuiliere
et al, 2008). According to Lathuilieret al (2008), nutrient limitation is the key factor
explaining the weak offshore extension of chlordphywards the north and the latitudinal
variability in productivity. A 3-fold increase inutrient concentrations from north to south
was observed in waters upwelled along the CanaryeBucoastal region (Aristegei al,
2005). Besides the nutrients upwelled, the prodlitgtialso depends on the efficiency of
nutrient trapping near the coast (Aristegtiial, 2009). This relates directly to the flushing
time of the continental shelf that, in turn, is trofled by the intensity of upwelling and the
morphology of the coast. However, factors affectiingescales of biological growth such as
the light availability and temperature as well hese related to the dynamics of the cross-
shore circulation in coastal upwelling systems sashthe topography, the width of the
continental shelf and the level of eddy activityeg a strong control on the nutrient trapping

efficiency and hence biological production (Lach&ad Gruber, 2011).

2.4.2. Latitudinal and temporal trends in SST, upwelling index, turbulence and
Chl a

The results, presented as latitude-time plots, sktnong latitudinal variation in the
environmental parameters (Fig. l.8ased on the local upwelling regime, we may diwiue
region of study into three areas described in section 2.4.1. Because of thagtatitudinal
variation in the environmental parameters, we a®lytheir temporal variations separately in
the three areas. Time series decomposed using #émsu€ X-11 method revealed that
seasonality accounted for most of the variabitity60%) in environmental parameters in each
area (Fig. 1.4, Table 1.1). For SST, in the thresvelling zones identified, the contribution of
the X-11 seasonal component to the total variaridde series was higher than 78%. The

interannual variability in SST is more pronouncedhe quasi-permanent upwelling zone.
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Figure 1.4. Annual and latitudinal evolution of a) SST (°C), 6UI (m*.s*.100m"), c)
turbulence (ms?) and d) Chh concentration (mg.i) from 2002 to 2011.

There was significant positive linear trend in S&8fween 10°- 25°N with a warming trend
ranging from 0.17 to 0.22 %jor 0.01°C to 0.04°C.yF(Table 1.1, Fig. I.5a). In the northern
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region (26°-35°N) there was a slight, but not digant (p=0.682), decrease in SST. Warming
trends of the same order ranging from 0.1° C t& 0® decadé were previously recorded at
larger scales over longer time series 1982—-2014t¢Sat al, 2012; Benazzouet al, 2015).

Table I.1. Results of decomposed using the Census X-11 method for Se&acBur
Temperature (SST), coastal upwelling index (CUl)nmixing index (W) and Chlorophyll
a concentration (Chh) in the three identified upwelling regions. Stasenal trend (%); T:
annual trend (%) and A: the amplitude of the char(@e.yf'). Bold values are significant at

the 95% level (in bracket the probability of ratecbange).

Latitudes SST Cul WP Chl a
St(%) T (%) A(%.yH) St(%) T (%) A@%.y) St@®) T(%) A@%.yrY) St%) T(%) A (%.yr)
10°to19° 93.77 2.95 0,17 83.52 4.49 2.18 72.31 10,37 4.19 80.37 3.44 -1.13
(0.0417) (0.0033) (0.0000) (0.0129)
20°to 25° 78.42 10.16 0.22 68.31 6.35 3.53 61.17 6.13 3.87 82.76 2.37 -1.55
(0.0263) (0.0000) (0.0001) (0.0006)
26°to35° 85.01 5.07 -0.06 70.88 3.14 2,38 61.07 3.89 0.85 68.98 4.90 -1.47
(0.6827) (0.0225) (0.3357) (0.0005)

For the upwelling index, the highest seasonal naga(83.5) was recorded in the southern
area (10°-19°N) while the lowest seasonal variatwees found in the quasi-permanent
upwelling area (20°-25°N) (68.3%). Significant pgo& trends were observed at all latitudes
with percentage of amplitude change ranging frot82o0 3.53%.yf (Fig. 1.5b and Table
l.1). Published results regarding trend directionsupwelling across the NW African
coastline are conflicting (e.g. (Narayahal, 2010; Patteet al, 2010; Bartoret al, 2013)
Several studies have highlighted that there isvuideace for a general increase in upwelling
intensity off Northwest Africa (Bartoet al.,2013; Croppeet al, 2014; Vareleet al, 2015).
Others studies document contradictory pattern veignificant decreasing trend in the
upwelling intensity (Gomez-Gesteiet al, 2008; Pardcet al, 2011) or increasing trend
(Narayaret al, 2010; Marcelleet al, 2011; Santost al, 2012; Benazzouet al, 2015)
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Thesecontroversial trend results for the upwelling hdeen attributed to the length of the
time series, the selected area, and the seasoma&@lin the analysis (Varet al, 2015).
For the period 2002-2011, our results show a dieerease in upwelling intensity off NW
Africa.

Wind mixing index also showed high percentage afseaal variance in the three upwelling
zones identified and a relative high percentaget@frannual variance in the southern area
(10°-19°C) compared to the two others areas (Thbje There were positive linear trends in
wind mixing index at all the latitudes but they wesignificant only in the quasi-permanent
and southern upwelling zones (latitudes 10° to 2%dresponding to an increase of 3.87 to
4.19 %.yt* (Fig 1.5-c, Table I.1). These positive trends fie wind stress correspond to the
upwelling strengthening and are in the continuityhtose already observed since 1950 in this
area (Roy and Cury, 2003). This evolution seembetdinked to a general increase in the
equatorward winds in the tropical belt worldwideef@arcgq, 2009). In a recent study
conducted in the Canary Current Large Marine EdesysBenazzouet al (2015) observed
warming trends, both in its coastal and oceanitsp&ff NW Africa the water warming is in
contradiction with Bakun's (1990) hypothesis, whigtedicts more upwelling water and
cooling in response to the strengthening of thealling-favourable winds (Benazzoet al.,

2015; present study).

For Chl a, the highest seasonal variance (82.67 %) was dedom the area of quasi-
permanent upwelling (20°-25°N) (Table 1.1). Sigcéint decreasing linear trends in Ghl
concentrations (-1.13 to -1.55 % Yymere recorded in the whole area (Fig. I.5-d, €dHl).
These results corroborate previous studies at btwiean scale (Greggt al, 2005; Martinez
et al, 2009; Vantrepotte and Mélin, 2009; Gregg and Reasx, 2014) and off NW Africa
(Aristeguiet al, 2009; Demarcq, 2009). Negative trend in proditgtifor the recent 17-year
time series, from 1998 to 2014, computed from thigesof calibrated SeaWiFS data from
1998 to 2007 and MODIS data thereafter was recehifjhlighted by Demarcq and
Benazzouz (2015).

The temporal variation in the environmental comais observed in the coastal upwelling
zone are also observed in Open Ocean off NW Afcgast (Fig. 1.6). While the highest
contribution of the seasonal component to the tetalance for SST and Cla is mainly

confined to the coastal zone (<1000 m depth),ulditiial variations also occur in the open

ocean. It appears clearly that the highest oftsls@asonal variability in SST occurs mainly
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south 19°N whereas for Clal it occurs north 22°N (Fig. 1.6). It is interestitg note that
negative trends occur in open ocean north of @&it22°N suggesting a cooling of this region.
For Chla, negative trends occur both in the coastal zomeogen ocean. However, in some
offshore areas, mainly between 24°-28°N, positiends were also identified. This open
ocean positive trends may be linked to the streamgtly of the upwelling-favourable winds
that potentially export large amounts of organidaral into the open ocean and thus enhance
primary production during the upwelling season.eled, many studies described around 26°-
29°N, between Cape Juby and Cape Ghir, a filamigmigber Chla all year round (Aristegui

et al., 1994; Pelegri et al., 2006). Pelegral,(2006) suggested that this Cape Ghir filament
in autumn represents a major separation of the i@a@arrent from the coast, potentially
exporting large amounts of organic material inte tpen ocean (Alvarez-Salgado, 2007).
Near Cape Juby, the Canaries archipelago introdowesoscale variability in the form of
downstream vortices (Aristegei al, 1994) that frequently entrain waters from th@&€auby
filament, effectively extending it offshore and anking cross-slope exchanges (Basdobal,
2004). Offshore extension of chlorophyll may alssmwr when the nutrient input from the
deep water is larger than the uptake by phytoptanigrowth at the coagbLathuiliereet al,
2008).
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Figure 1.6. Map of the relative contribution of the seasonalcleyto the total

variance of the Chla and SST MERIS 8 days time series estimated from th
Census X-11 decomposition procedure and distributioof the significant

monotonic trends (expressed in %lyear) in Chl and SST over the MERIS
time period (2002-2012). White pixels represent adatfor which no
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2.4.3. Impacts of physical environmental parameters on phypplankton bloom
trends and phenology

From 2002 to 2011, strong negative linear relatigrs were found between mean Ghl
concentration and SST in the three upwelling &teatified but only the relationships in the
guasi-permanent and northern upwelling zones wigrefisant (p<0.05). On the other hand,
no significant correlation was observed with thevalling or wind indices. Although there
are some contradictory results, most of the evidenggests that the CUE as a whole has
been experiencing a progressive warming and a asere productivity over the past 30
years (Aristeguet al, 2009; Benazzouet al, 2015; Demarcq and Benazzouz, 2015, this
study). At global scale, analyses incorporatinglftd data have revealed a tight link between
climate variability and recent decreases in phyokion biomass and primary productivity
(Antoine et al., 2005; Vantrepotte and Mélin, 2009; Gregg and Reass, 2014). For
example, Ware (1992) found a strong linear relatigm between primary production and
Ekman transport across the Benguela, Canary, Huhlaold California upwelling regions,
corroborating previous studies which suggestedttiehigh primary production in these four
Eastern Boundary Currents (EBCs) is mainly dudrang and sustained coastal wind stress,
which results in offshore Ekman transport and upgelof nutrient-rich subsurface water.
Off NW Africa, along shore wind stress and inducaplwelling processes were most
significantly responsible for the surface Ghlariability, accounting for about 24% of the
total variance, mainly during the winter and sprisgasons (Ohde and Siegel, 2010).
However, contrary to these studies, we observeé@rergl strengthening of the upwelling
intensity and wind stress but a decreasing tren@hha concentration without significant
correlation between these variables. At local sqatgtoplankton blooms may be modulated
by variation of other factors such as light avallgband temperature (Gonzalez Taboada and
Anadon, 2014). The waters off NW African coast paeticularly affected by the Saharan dust
deposition which contents high values of crust@nments such as silicate, aluminum,
manganese or iron as well as nitrate and phosphHmausg a potential positive effect on
phytoplankton growth (Franchet al.,2013).

Because of global warming off NW Africa (Demar@§09; Benazzouet al., 2015, present
study), the negative correlation between mean &hdoncentration and SST might be
explained by an increased stratification and thuisent limitation due to surface warming. In
the Canary Current it has been showed that warmesglting in a tendency towards more
stratified waters, give rise to important changeshie structure of the pelagic ecosystem in
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subtropical waters through a combination of botigmand top-down effects (Schmoker and
Hernandez-Ledn., 2013). Consistently with the taféature, our study suggests that global
warming may reduce magnitude of the phytoplanktmors off NW Africa as previously
suggested for others subtropical region (Behrentdldal., 2006; Hensonet al., 2009;
Schmoker and Hernandez-Ledn., 2013).

Studies on phytoplankton phenology have mainly $ecuon the main peak of phytoplankton
growth in temperate and polar regions and haveligigied the great variability in this event
and a trend towards earlier occurrence of thesentdoin northern latitudes during recent
years (Siegeét al, 2002; Platt and Sathyendranath, 2008; Heretaad, 2009; Kahruet al,
2011; Zhaiet al.,2011). Southern studies on phytoplankton phenol@ye however received
in general less attention. The present study engdsmghe presence of a south-north
latitudinal variation in the phenological charawgcs (timing, duration and magnitude) of
the phytoplankton bloom (Fig. 1.7). The peak timiogcurs generally earlier, with a higher
magnitude and longer bloom duration at lower ld@& (below 20°-22°N) than in the
northern part of the study area. The peak timingucs about 4 months earlier in the south
(between 10°N and 19°N) and in the north (betweZr38°N) in comparison with the central
part of the study (19°-31°N) (Fig. I.7-a). The dioa of the bloom is higher (7 months) in the
south (below 22°N) than in northern latitudes betw&2° and 32°N (5.12 months) (Fig. 1.7-
b). The same feature was observed with the phytéfda bloom magnitude (i.e. the peak of
Chl a concentration) and duration of growing period loé bloom. Higher values (6.84 mg
Chl a m®) were recorded at lower latitudes (below 22°N),myaduring spring and early
summer, compared to the northern part of the stmeg (1.70 mg .Cld .m>) (Fig.l.7-d). The
latter patterns are in agreement with those regarteprevious studies in the same region
(Lathuiliere et al, 2008). The duration of the growing period, whishon average around
3.63 months (x 0.86) is slightly lower betweentlates 20°-32°N (about 2.98 months).
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Figure 1.7. Latitudinal variation in the phenology (peak timjnduration, duration of the
growth period and amplitude) of the phytoplanktioloom from 2002 to 2011.
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Figure 1.8 shows different interannual patternshi@ phenology (peak timing, amplitude and
duration) of the phytoplankton bloom in the threeas investigated. Except in the northern
area (26-36°N) where a significant negative trenthe bloom duration was observed, there
was no significant temporal trend in the phenolo§yhe phytoplankton bloom. In the north
Atlantic basin (10°S and 80°N), changes in bloomirig and magnitude presented a clear
signature of environmental factors, especially winccing, although changes in incident
photosynthetically active radiation and sea surfeemperature also represent important
forcing parameters according to the latitude casreid (Gonzalez Taboada and Anadon,
2014). Correlation between the physical environmlefactors (SST, upwelling and wind
indices) and phytoplankton bloom phenology are gt=] in Table 1.2. Whatever the
upwelling area or the environmental parameter stlidihere was no significant correlation
with phytoplankton bloom phenology, except betw88T and bloom amplitude at latitudes
10° to 19°N.

Table I.2. Correlation of bloom magnitude, peak timing, dimatand growing period with
SST, CUI and wind index in the three distinct ugdimgl zones during the period 2002-2011.
The maximum chlorophyll concentration during thedrh period was used to represent

bloom magnitude. Data indicated ghe@alue(bold values are statistically significant).

Areas Magnitude Peak timing Bloom duration Growing period
SST (10-19°N) 0,033 0.259 0,881 0,359
SST (20-25°N) 0.464 0,475 0,935 0,525
SST (26-35°N) 0.830 0.103 0,264 0.065
CUI (10-19°N) 0,208 0,134 0,999 0,355
CUI (20-25°N) 0,943 0,435 0,912 0,525
CUI (26-35°N) 0,430 0,477 0,495 0,929
W (10-19°N) 0.168 0,496 0.344 0.964
W (20-25°N) 0,901 0,341 0.824 0.811
W (26-35°N) 0,986 0,052 0,706 0,148
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Figure 1.8. Annual evolution of the phenology of phytoplanktadnom from 2002 to 2011 in
the three upwelling zones as described in sectibri 2(a): 26°-35° lat N ; (b): 20°-25° lat N

and (c): 10°-19° lat N.
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2.5. Conclusions
In this study, satellite derived data were usedinwestigate the recent changes in the
upwelling environmental conditions along the NW iéén coast (10°N to 35°N) over
seasonal and interannual timescales. An importasiht pwhen analyzing long term
environmental data is the consistency of the datdity over time. This was not the case for
Chl a data originating from the different sensors (S€a8YiMERIS and MODIS-Aqua).To
avoid possible bias from sensors calibration, vegdfore decide to use only MERIS sensor's
data and focuses on the time series 2002 to 20ElaMy/ aware that this time period is not
sufficient enough to draw definitive conclusionsabtrends but it can allow us to discuss
recent developments and interannual variations nvirenmental conditions off the NW
African coast. This area is characterized by striatitudinal and temporal variability. The
seasonality accounted for most of the variability §0%) in environmental parameters
studied. During the time period 2002 to 2011, th& Rfrican coast was characterized by a
significant warming trend ranging from 0.01°C t04°C.yr* and a general strengthening of
the upwelling-favourable winds but a decreasingidsefor Chla concentration. Off NW
Africa the water warming is in contradiction witraBun's (1990) hypothesis, which predicts
more upwelling water and cooling in response to #tieengthening of the upwelling-
favourable winds. Strong negative linear relatigpshwere found between Cha
concentration and SST but not with the upwellingmsity and wind stress. This suggests that
warming increased water stratification and thugient limitation to upper layers. Global
warming as predicted by the Intergovernmental PamelClimate Change (IPCC) may
therefore reduce primary productivity off NW AfricRomparison of the four major coastal
upwelling systems shows that the CUE is the moatialy and seasonally variable one in
terms of primary production (Carr and Kearns, 2008chkar and Gruber, 2011). This
variability and its effect on fishery productivigre still poorly documented although it has
been recognized that regional primary productivigrtly constraints natural levels of
exploited stocks (Chasset al, 2010). It has been demonstrated that interarffuclbations
in phytoplankton phenology in the North Atlantic ynhave a profound effect on the
recruitment of exploited stocks of fish and inveraes (Plattet al, 2003; Edwards and
Richardson, 2004; Plag¢t al, 2007; Koelleret al, 2009). Indeed, changes in the timing and
magnitude of phytoplankton blooms can affect theptiog of phenological relationships in
pelagic food-webs, and can thus have important freaions for trophic interactions and
overall system productivity, as suggested by tlssital Cushing match/mismatch theory

(Cushing, 1975). Our study on the phytoplanktonoblophenology showed a relative
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interannual stability in phytoplankton phenologgsdite a warming trend, thus suggesting
that primary production is probably not the mainvimnmental factor controlling fish
recruitment variability in the area. The consegesnof these environmental changes on

fisheries resources need to be explored more aildet
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Chapitre 3

3.Relation entre l'abondance des petits poissons
pélagiques et les facteurs environnementaux dans
le systeme d'upwelling des Canaries (NW
Afrique): une analyse basée sur des données
hydroacoustiques et satellitaire
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Introduction du chapitre:

Le systeme d'upwelling nord-ouest africain au ladie Maroc, de la Mauritanie, de la
Gambie et du Sénégal est le systeme le plus prbductmonde en termes de biomasse
planctonique. Cette productivité se traduit par umgortante biomasse de poissons
principalement dominée par les petits poissonsgpmgias. Dans cette région, les petits
pélagiques représentent les principales ressowivastes exploitées. Les débarquements
annuels varient de 600 000 a 1 400 000 tonnesnjoaiasi un role social et économique
majeur. Au cours des dernieres années, le groupgmdal de la FAO (COPACE, 2016) a
conclu que la plupart des especes de petits pélegige la sous-région sont pleinement
exploitées ou surexploitées. En termes de dynandgaeopulations des petits pélagiques, le
systeme d'upwelling NW africain est le moins bietud® des systemes d'upwelling
(Californie, Benguela et Humboldt). Cette région easractérisé par une forte variabilité
spatiale et temporelle des conditions environneatesit Ces variations latitudinales peuvent
atteindre 10°C pour la température, 7 mg/l pouchirophylle, et 120 rhs*.100m pour
l'upwelling. Les effets de ces variations sur lanayique des populations de poissons de la
région sont encore mal connus. L'objectif de Iss@née étude est d'identifier les facteurs de
I'environnement qui contrélent ou influent sur l&partition spatiale et I'évolution des
abondances de trois especes de petits pélagiquesrdine, les sardinelles et I'anchois. Nous
avons pour cela utilisé les données issues degéne satellitaire et les données des
campagnes scientifiques acoustiques.

Dans la zone NW africaine, les prospections acguesi a bord de navires de recherche ont
commenceé depuis les années 70. Plusieurs bateaexltgrche ont opéré dans la région dans
le cadre de programmes communs de recherches. ditous- par exemple la Thalassa en
1977, le N/O Dr. FRIDTJOF NANSEN en 1981 et lesires/russes vers début des années
90s. Ces derniéres années, a partir de 1998, s ¢& la sous-région : le Maroc, la
Mauritanie et le Sénégal, ont acquis de nouveawkesmde recherche en mesure de mener
des prospections d’évaluations acoustiques denewi des scientifigues locaux ont été
formés, avec le soutien de la FAO, pour l'estimataxoustique de I'abondance des petits
pélagiques.

De 1995 a 2006, le N/O Dr. FRIDTJOF NANSEN a medés prospections acoustiques
chaque année durant les mois d’octobre a décenam® tdute la sous-région NW africaine
(10-35°N). Les objectifs principaux de ces campagttaient d’estimer et de cartographier la
distribution de la biomasse des stocks des pefisgmues dans cette zone par la méthode
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hydroacoustique. Nous avons utilisé ces données giadier l'influence de I'environnement
sur la répartition et lI'abondance des sardineslirsgles et anchois. Des modéles additifs
généralisés (GAM) ont été utilisés pour identifies principaux facteurs environnementaux
influant sur les especes étudiées. Les énergiassagoes (SA) ont été considérées comme
proxy des indices d’abondances des petits pélagiquabondance des especes a éte utilisée
comme variable de réponse et les facteurs envimantaux (température de surface (SST),
indice d'upwelling, turbulence, indice de rétentioancentration de chlorophylbd; spatiaux
(latitudes, longitudes, profondeurs) et temporat;mées) comme variables explicatives. Nos
résultats ont montré qu'au cours de la périodeudi¢gtla région est caractérisée par
d'importantes variations latitudinales et interagll@s des conditions environnementales.
Dans cette région, la sardine présente la plug foiimasse suivie de la sardinelle et de
I'anchois. L'anchois, bien que présent dans cety§teme, ne joue pas un rble aussi important
gue dans les autres systemes d'upwelling. L'ane&hdéssardine sont principalement présents
entre 20°- 34° N alors que la sardinelle n'estegrtesque dans la partie sud de la zone d'étude
entre 24° -11° N. Il existe des variations interagltes de la position du centre de gravité de
la distribution des 3 especes, avec des déplacsmeitivers le nord soit vers le sud selon les
annees et selon les espéeces. L'anchois a montngéuninee de fortes biomasses (1998-2000)
suivie- d'une période de faibles biomasses (20210&). Une tendance inverse a été observée
pour la sardine, avec de faibles biomasses de a98000 et des biomasses plus élevées de
200142005. La biomasse et la distribution latitatéindes sardinelles ont montré de faibles
fluctuations et pas de relations avec les évolstide la sardine. Parmi les parametres
environnementaux étudiés, la température est kenpatre principal expliquant les variations
spatio-temporelles de I'abondance des 3 espé@®ordance de la sardine augmente avec
I'intensité de l'upwelling alors que celles dedlamis et de la sardinelle sont associées a un
faible indice d'upwelling. Les résultats de nottedé suggerent que les variations spatio-
temporelles de I'abondance de I'anchois et dertiingdle sont davantage contrdlées par le
gradient thermique que par la productivité biologigalors que la sardine semble étre plus
contrblée par une fenétre environnementale optihaieensité d'upwelling et de température
“optimal upwelling and temperature windows". Alagge l'alternance d'abondance entre la
sardine et I'anchois est connue dans les autré&nsgs d'upwelling, notre étude montre pour

la premiére fois I'existence de cette alternanderlg des cotes NW africaines.

Mots-clés: acoustiques, petits poissons pélagiques, facteowronnementaux, modeéles

additifs généralisés, NW Afrique.
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Relationship between abundance of small pelagic fiss and environmental factors in the
Canary Current upwelling ecosystem (North West Afrca): an analysis based on

hydroacoustic and satellite data

Article soumis a la revue Plos One

3.1. Abstract:

Small pelagic fish constitute a resource of primanportance, which is heavily exploited in
Morocco, Mauritania, Senegal and The Gambia. Fateios in their abundance have serious
socio-economic impacts for countries of the regibrom 1995 to 2006, acoustic surveys
were conducted yearly during the months of Octebddecember to assess the abundance of
small pelagic fish species off NW Africa. Surveywer the west coast of Africa between 10°
and 35°N. Generalized additive models were usedetatify major environmental factors that
affect the distribution and abundance of anchoaylise, and sardinella. Species abundance
was used as the response variable and environm@idl, CUlI, WMI, IRC and Chd),
spatial (latitude, longitude and depth) and temp(year) variables were used as the predictor
variables. The study area was characterized byoprared latitudinal and interannual
variations in environmental conditions during theripd of study. Sardine has the highest
biomass followed by sardinella and anchovy. Ancharg sardine were found between 20°-
34°N whereas sardinella was recorded only in thehson part of the studied area between
24°-11°N. There were interannual variations in ¢eater of gravity of species distribution,
with a northward or southwards shifts. Anchovy sadva period of high biomass (from 1998
to 2000) followed by a period of low biomass (20@12006). An inverse tendency was
observed for sardine, with lowest biomass from 1802000 and highest biomass from 2001
to 2005. Sardinella biomass and latitudinal disiitns showed relatively low fluctuations
and no relationship with sardine patterns. Amomg €nvironmental parameters studied,
temperature was the main parameters explainingiosfghporal variations of species
abundances. Sardine abundance increase with upgvahtitensity whereas anchovy and
sardinella were associated with low upwelling ind&hkis study suggest that anchovy and
sardinella spatio-temporal variations off NW Afriga more controlled by thermal than

productivity gradients, whereas sardine seem tmbe controlled by an “optimal upwelling
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and temperature” windows. For the first time, algging population fluctuations between

anchovies and sardines were observed off NW Africa.

Keywords : Acoustic surveys, small pelagic fish, environtaéfactors, generalized additive

models, NW Africa.
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3.2.Introduction:
The Canary Current upwelling ecosystem (CanC)agetlioff North West (NW) Africa (10° -
35°N), represents one of the four most productiB&JEs of the world (Cury and Roy, 1989;
Binet, 1997), sustained by the upwelling of coldjhler nutrient waters in the coastal band
which stimulate high levels of primary productiamp(to 5 gC.m.d™) and of phytoplankton
biomass Chl a up to 10 mg.ri) (Lathuiliére et al, 2008; Aristeguiet al, 2009). This
productivity sustains a large variety of pelagishfispecies, including commercial species
such as European sardirga(dina pilcharduy sardinella (round sardinell&ardinella aurita
and flat sardinellaSardinella maderensishorse mackerelTgachurus trachurusTrachurus
trecae and Caranx rhonchus mackerel $comber japonicysand European anchovy
(Engraulis encrasicolys(FAO, 2015). These species dominate the intelaedrophic level
and exert a major control on the trophic dynamicmarine ecosystems (Cuegt al, 2000).
Small pelagic fish constitute a resource of primanportance, which is heavily exploited in
Morocco, Mauritania, Senegal and The Gambia. They exploited by artisanal, semi-
industrial and industrial fisheries (local and igrg and constitute 80% of total nominal
catches. Total catch of small pelagic fish in #visa for the 1990-2014 period have fluctuated
with an average of nearly 1.9 million tons, white taverage for the last five years was 2.4
million tons. Catches of pelagic species are dotathédyS. pilchardusand Sardinella(the
round sardinella being the most important of the tspecieswhosecatches represented
respectively 37% and 32% of the total pelagic fediches during 2014 (FAO, 2015).
Anchovy, although present in this ecosystem, doptay such an important role as in the
other EBUEs. The catches of anchovy representesd tieen 1% of the total pelagic fish
catches during 2014 (FAO, 2015). The most impornti@velopments in the fisheries for small
pelagic fish in the CanC region in recent decadesewhose related to the round sardinella
exploitation. Increasing catches of sardinella wéoe mainly to the development of an
industrial fishery in Mauritania. Pelagic trawlei®m a number of European countries,
working under fisheries agreements between Mauatand the EU, started to target round
sardinella from 1996 onwards, which resulted interg increase of regional catches
(Braham and Corten, 2015). From 1998-2006 catclesdingd apparently as a result of
overfishing. Fluctuations in the abundance of srpalhgic fish species off the North West
Africa have serious socio-economic impacts forntoes of the region (Larat al, 2012; De
Graaf and Garibaldi, 2014). The increasing pressurésheries resources caused by foreign
fishing fleets and an expanding small-scale arisasector contributed to the current
overexploited status of fish stocks (Belhaeilal, 2016).
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Small pelagic fish are essential elements of magnesystems due to their significant
biomass at intermediate levels of the food webyiptpa considerable role in connecting the
lower and upper trophic levels (Rice, 1995; Bakl®96; Curyet al, 2000). Although small
pelagic fish aggregate in large shoals and uswedhibit important spatial structure, their
dynamics in time and space remain unpredictablecaatlenging. The effects of large-scale,
environmentally driven changes in the distributiand abundance of small pelagic fish
populations have been a major concern for fishestgsntists and managers during the last
decades (Checklest al, 2009). It is well documented that abundancegsetdgic fish species
as well as their relative importance are highlyiatale in upwelling ecosystems (Alheit al,
2009). Comparison of the four major coastal upwelsystems showed that the CUE is the
most spatially and seasonally variable one in tesigrimary production (Carr and Kearns,
2003; Lachkar and Gruber, 201Ihis variability that may impact the distributiomcda
abundance of fish populations and their associdisleries is however still poorly
documented. In terms of fish population dynanties,CanC is the least studied EBUESs (i.e.,
California, Benguela and Humboldt).

Decadal fluctuations in the annual catches of spelhtigic fish species along the CanC have
been observed in the last century (Cury and Ro§1LAlthough important changes occurred
in the exploitation of the resources in this ardeese fluctuations seem to be largely
environmentally driven, mainly related to the vhiiigy in the strength of upwelling (Caddy
and Garibaldi, 2000; Roy and Reason, 2001; Borgeal, 2003). Zeebergt al(2008)
described a regime shift in the north-west Afrieaea in 1995 which had considerable effects
on the distribution of certain pelagic species, emparticular on the abundance of sardinella.
Along the NW Africa, the environmental conditioresd. hydrography and productivity) are
highly heterogeneous at both spatial (latitudireatd temporal (seasonal and interannual)
scales (Lathuilieret al, 2008; Aristeguet al, 2009; Benazzouet al, 2014; Croppeet al,
2014; Sambe 2016). Recent observations indicatetikaCanC region as a whole has been
experiencing a progressive warming and a decraaggaductivity over the last decades
(Benazzouzet al, 2014). An enhanced understanding of small peldigh fluctuations
abundance in relation to environmental conditioosla improve fisheries management and

predictions of fish’s responses to environmentaingfe.

Since 1995, an acoustic survey program was establiso assess the abundance of small
pelagic fish species off NW Africa. Acoustic datare collected during 12 international

surveys by the R/N\Dr. Fridtjof Nansen.When national countries (Morocco, Mauritania and
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Senegal) took over these surveys from 2007 onwdértsned out to be difficult to obtain a
full regional coverage each year due to technical inancial problems with the different
national research vessels. Based on acoustic sufl®&p5-20063ata, the objective of the
study is to describe the spatio-temporal pattefnsbondance and distribution of two cold
species, sardine and anchovy and a warm-water espaairdinella and to investigate the
environmental influences on such patterns. Thetiogiships between fish abundances and
environmental conditions (sea surface temperat@8T], chlorophylla concentration,
upwelling index, wind mixing index, retention ingeand geographical variables (depth,
latitude and longitude) were explored using gemezdl additive models, taking into account
several advantages of this method in modeling enmental and fisheries data (Venables
and Dichmont, 2004).

3.3. Materials and methods:
3.3.1. Study area

The study area is located along the NW Africa betw#0°N and 35 °N. Biogeographically,
the area may be divided in two major domains: thettseastern boundary of the North
Atlantic subtropical gyre (NASG) and the north-eastNorth Atlantic tropical gyre (NATG)
(Fig. 11-1). North of 22°N, in the subtropical gyre, the largalse circulation along the coast is
directed southward (Bartaet al, 1998). South of 20°N, a cyclonic recirculatiorrgrives a
predominately poleward circulation along the coapposed to the coastal jet (Mittelstaedt,
1991). The two gyres, and associated water maaseseparated by the Cape Verde Front
(CVF), a wide (4-6° of latitude) thermohaline frasttetching roughly between Cape Blanc
and the northernmost Cape Verde Islands (Fig. (PErez-Rodrigueet al, 2001). Sardine
and anchovy are predominant in the NASG area,heffMoroccan coast, whereas sardinella
are dwelling in the NATG area, off Mauritania anen8gal. Wind-driven upwelling events
occur all along the northwest African coast (Wobsteal, 1976). Three upwelling areas can
be distinguished in the area (Benazzetal, 2014; Croppeet al, 2014). Wpwelling shows
high seasonality between 11°N and 21°N and bet@&EN and 35°N, and remains intense
all year long between 20°N and 26°N. At high lat#g (26°N—35°N), upwelling intensity is
weak and becomes intensified in summer and fallveeakens, but does not quite disappear,
in winter and spring. At low latitudes (11°N—-21°N)completely disappears during summer

months(Benazzouzt al, 2014)
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Figure II.1. Study area off NW Africa showing the acoustiafect prospected from 1995 to
2006. The major capes and the main geographic remsatand oceanographic currents are
indicated. Frontal zone between water masses (ddsie and mesoscale eddies (cyclones
and anticyclones) south of the Canary Islands. NAGM(th Atlantic Central Water; SACW:
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3.3.2. Data sources
3.3.2.1. Acoustic data:

The acoustic data were obtained as part of the B¥gAsen project, a partnership between
the Norwegian Agency for Development Cooperatiororéd) and Institute of Marine
Research (IMR) of Bergen, Norway, and the FoodAguiculture Organization of the United
Nations (FAO). The object if for these surveys wagstimate and map the distribution and
biomass of small pelagic fish stocks off NW Afri¢lorocco, Mauritania, Senegal and
Gambia). Acoustic surveys were carried out annudlising the months October—December
from 1995 to 2006 aboard RV Dr Fridtjof Nansen. Hnea of the continental shelf covered
each year extends from latitude 10° to 35°N andidegreater than 10 m and up to 500 m
and the survey always runs from the south Seneghaktnorth of Morocco.
Acoustic sampling was performed by means of sdienéichosounders SIMRAD EK-500
with a split beam transducer of 38 kHz. The EK-5@s calibrated each year before these
surveys using a copper sphere and following thehatst of Footeet al. (1987). Sampling
design consisted of transects oriented perpendidolahe coastline characterized by 10
nautical mile (nmi) inter-transect distance (Figl). Each acoustic transect was divided in
elementary distance sampling units (EDSU) of 1 nmiwhich nautical-area-scattering
strength (SA, rhnautical mil&; MacLennan and Simmonds, 19923s determined. In total,
about 7000 miles of transects were examined. Tlaels were run at 9 knots. During the
surveys, the acoustic energy reflected by marigardsms was measured continuously and
fish sampling, with two pelagic trawls and a deraktsawl, were carried out to help identify
the species that are reflecting the acoustic enefgg small pelagic trawl has 10-12 m
vertical opening under normal operation, whereasititermediate sized trawl has 15-18 m
opening. The bottom trawl has a 31 m headline afAd m footrope fitted with a 12" rubber
bobbins gear. The vertical opening is about 5.9Ine codend has 20 mm meshes, and has an
inner net with 10 mm mesh size.
The Bergen Integrator (BEI) was used for analyss allocation of the integrategh-values
to the individual specified target groups by 5 nmervals. The allocation of values to target
groups was based on a combination of a visual isgraff the behavior pattern as deduced
from echo diagrams, the BEI analysis, and the catchpositionsThe relationship between
fish size and acoustic backscattering from the fsmeeded to transform nautical-area-
backscattering estimates to fish biomass (MacLemmanSimmonds, 1992). However, within
the NW Africa, fishery scientists have not yet a&gte®n a suitable transformation between

fish length (L) and backscattering cross-section e derived quantity target strength (TS).
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Therefore, the present study applied nautical-Beekscattering (SA) estimates as measures
of fish abundance.

The present study was focused on sardine, anchogysardinella without distinguishing
betweenS. aurita and S. maderensjswhose spatial behaviors are still not completely
understood (Bez and Braham, 2014) investigate ter-ip-year spatial patterns of the 3
species, we calculated the centre of gravity (Caheir abundances (Woillezt al, 2007).
The centre of gravity represents the mean locatfdhe population and was calculated as:

[ xz(x)dx

CG= [ z(x)dx

With Z(x): density acoustic in X

Annual biomasses of the studied area were estimateéach species based on acoustic
surveys and catch data (Toressnal, 1998). The total lbomas estimate is obtained by

summirg the biomass yplengthgroup and agaswithin each secir of the survey.

3.3.2.2. Environmental data
The environmental variables retained as potentsdful predictors of the three species
distribution and abundance were: sea surface teyer (SST in °C), chlrophyl-
concentration@hl ain mg.m3), upwelling index (CUI in hs*.100 m%) , wind mixing index
(WMI in m3s® and retention index (CRI in °C). All environmehtdata used were
synchronized with the surveys periods and trangdetes and positions). For each parameter,
we calculated the mean value for 8 days and 5 nmi.
The Sea Surface Temperature (SST, °C) is a pradube Advanced Very High Resolution
Radiometer sensor (AVHRR). The temperature is medsat the skin of the ocean (Casey
2010). This is the Pathfinder Version 5.2 (PFV5v&ekly level 3 products on a 4 km grid.
The retention index (CRI) was calculated from tI&T Susing the method of (Demarcq and
Faure, 2000). In order to take into account both ititensity and spatial extent of the
upwelling plume, the retention index is construcaeound an integration of the inverse SST
gradient observed between the coast (Z=0) and diséign of the absolute SST minimum

(Zmin):
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Zmin

CRI55T=f0 (SST(z) — SSTmin)dz

Chlrophyll-a concentration @hl @ was obtained from ESA Ocean Colour CCI project
(Sathyendranath et al., 2012). This product (4 ksolution) was calculated applying the
NASA OC4V6 algorithm on the OC-CCI merged remotesseg reflectances (g These are
merged products based on SeaWiFS, MERIS and AquBMgQwith atmospheric correction
carried out using the POLYMER algorithm (Steinmetal, 2011) which allow for a greater

spatial coverage for the investigated region thanstandard atmospheric correction schemes.

Wind mixing index and upwelling index (CUI) werel@maated from weekly data.Wind vector
dataset was derived from the Cross-Calibrated MRidtform (CCMP) project (Atlast al,
2011) and contains value-added Special Sensor Mare Imager (SSM/I) ocean surface
winds from the Defense Meteorological Satellitegpamn (DMSP) F14 platform. The CCMP
datasetcombine cross-calibrated satellite winds obtainednf Remote Sensing Systems
(REMSS) using a Variational Analysis Method (VAM) produce a high-resolution (0.25
degree) gridded data. The CCMP data set includess-aalibrated satellite winds derived
from various platforms (e.g. SSM/I, SSMIS, AMSRIETRMM TMI, QuikSCAT, SeaWinds,
WindSat). The dataset consists in values of mamaliand zonal components of wind. The
intensity of input of mechanical energy by the wiadhich would then become available for
turbulent mixing of the upper ocean, was estiméga@veraging a wind mixing index g

%), which is the mean value of the cube of the wépéed. This index is independent of the
wind direction, and has been used in a number olbgizal studies (Ueyama and Monger,
2005; Martinet al, 2008).

To calculate the upwelling index (CUI) (Borja et, dl996; GomeZsesteiraet al, 2006) the

Ekman transport (Q) was first computed as follows:

Ty = Pq Cq (sz + Wyz)l/ZWx and Ty = pa Cq (VVxZ + Wyz)l/ZWy

Q. and Q,_-=
ow pwf

wherep, is the air density (1.22 kgh), p. the sea water density (1025 k&)rand G the
dimensionless drag coefficient, typically 1.3 ¥1(Bchwinget al, 1996). The subscript
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corresponds to the zonal component and the subsctipthe meridional one. The Coriolis
parameterf, is defined as twice the component of the anguddocity of the earthQ, at
latitude® (f = 2Q sin@), whereQ = 7.292x10 s1). In turn, the CUI can then be calculated as

B _ /[ i
CUI = —sin ((p _E) Qy + cos(p _E)Qy

whereg is the mean angle between the shoreline and that@qg The positive or negative

values correspond to upwelling or downwelling cdiodis.

3.3.3. Statistical modelling
General Additive Models (GAMs: Hastie and Tibshirat®90; Wood, 2006) were used to
investigate the influence of environmental varialdae abundance and distribution of sardine,
anchovy and sardinella. This flexible class of reatatical models allow for incorporating
smooth functions to model the non-linear effectoitinuous explanatory variables (Wood,
2006). GAMs were constructed in R (Version 3.0R) @evelopment Core Team, 2013),
using the GAM function of the mgcv package (Wod@0&), with fish abundance considered
as the response variable and variables expressirgg (year), location (latitude, longitude,
depth), and environmental factors (SST, GCH} a, WMI and CRI) as predictor variables.
The modelling approach based on information thesychosen building sets of candidate
models of increasing complexity and selecting thest” model based on minimizing an
information criterion, here the Generalized Crosdidation (GCV) (Burnham and Anderson,
2002). Best GAM model was obtained using backwatepvgise procedure selecting
significantp values for each variable. Diagnostic plots (histog of residuals and residuals
vs linear predictor) were used to evaluate modelefith and statistical assumptions of
residuals (normal distribution and homogeneity amiance). Spatial autocorrelation analysis
was used to assess spatial distribution of theluats of the best model. Positive spatial auto-
correlation violates the assumption of independeameng data points. For this, we applied
Moran’s | test, which is a measure of spatial aotadation (Bivandet al, 2013). Results
indicated that there was significant spatial autdation in the environmental variables
(Table 11-1). To partially address the spatial aotoelation, we explicitly included in the
models the effect of location using a bivariate sthed predictor (i.e., the interaction
between longitude and latitude) (Hollowedal, 2012)
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Table Il -1. Spatial autocorrelation in the environmental alalies estimated
by Moran’s | statistic.

Variable Moran's index P_value
SST 0.7345487 0
CuUl 0.2471217 0
WMI 0.3194995 0
IRC 0.0822422 0
Chh 0.3904569 0

Formulation of the model is:

SA~ Year + s(Longitude, Latitude ) + s (Depth) $ST) + s(CUI) + s(Chl a) + s(IRC) + s(WMI).

where SA is the expected value of the modeled adnwoel and s(X) denotes a spline
smoothing function of the covariate X or the inti@n between two covariates. Here, a
penalized cubic spline model was chosen as the thingafunction (Bellidoet al, 2001), the
basis dimension, k, representing maximum degredseetiom of each smooth, was chosen
according to the function choose.k, mgcv (Wood)8)0 Given the nature of the acoustic
data, which includes a significant amount of zeatugs, the compound Poisson distribution
was used to model the response variable (San Mattial, 2013). Specific probability
distributions belonging to the Tweedie family acaditioned to the particular values that the
parametemp can take, e.g. when paramepetakes values of 1, 2 or 3 this corresponds to
Poisson, Gamma and inverse Gaussian distributiesygectively. We are interested here in
modeled values obp between 1 and 2 which defined a compound Poisadnadow us to
model positive and zero observations at the same (San Martiret al, 2013). The link
function is the log of the response variable. Thedidate predictors are the environmental
variables: mean weekly values of all the paramd®&3, CUI,Chl a, WMI and CRI).

All statistical analyses were carried out in R pesgming language (lhaka and Gentleman,
1996); http://www.r-project.org) using mgcv (Wod@f06), MASS (Venables and Dichmont,
2004) and Tweedie packages (Dunn, 2009).
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3.4.Results
3.4.1. Environmental conditions off NW Africa

The study area is characterized by pronouncedudltidl and interannual variations in
environmental conditions during the period of st¢@gtober - November) (Fig. 11-2). In that
region, the latitudinal amplitude of variations nr@aches 10°C for temperature, 7 mddr
Chl aand 120 ms*.100 m for upwelling. Lowest SST afhl a concentration were clearly
located in the northern region (above latitude 22B8¢tween 16°N and 22°N, concentrations
of Chl a were highest (mean concentrations of 4.11@h¢ja .m>). The upwelling intensity
was particularly strong (50 to 150°%".100 m) between latitudes 20°-22°N and in a lesser
extent between 24°-26°N. Positive values mark ttesgnce of upwelling while conversely
negative values indicate downwelling conditiongg(HI-2). Downwelling are frequent north
to 28°N and in the southern part of the study é&eath to 20°N). Wind-mixing index (WMI)

was highest between latitudes 20°- 28°N.
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3.4.2. Anchovy, sardine and sardinella spatial and inter-anual abundance
patterns
Time series (1995-2006) of sardines, anchoviessandinellas biomass off the NW Africa
are represented Figure 2-3a. Sardine has the higphmwass followed by sardinella and
anchovy. Anchovy showed a period of high biomassn{f 1998 to 2000) followed by a
period of low biomass (2001 to 2006). An inversedency was observed for sardine, with
lowest biomass from 1997 to 2000 and highest bisnfemm 2001 to 2005. Sardinella

showed low interannual variations in biomass withctear trends.

Figure 11-3b show the latitudinal distribution dfig¢ abundance (SA) recorded during the
acoustic surveys carried out annually during thenttm® October—December. Anchovy was
recorded only between latitudes 20°- 35°N (northCafpe Temeris) but was quasi-absent
between 24°-27°N off the western Saharan coasw@est Cape Barbas to Cape Juby) (Fig.
[I-3b). Its abundance was maximal during the ped®86-2001 particularly in the northern
part (28°to 34°N) of the studied area. There wé@ng interannual variations in the center of
gravity of anchovy distribution (Fig. 1I-3c), witA northward shift from 1996 to 2001 and a
southwards shift from 2003 to 2006. Sardimes found almost without interruption between
latitudes 19° to 34°N with maximum abundances betw20°-28°N (Fig. 1I-3b). The species
was absent south Cape Timiris. From 2005, a southw&nd of its center of gravity
distribution was observed (Fig. II-3c). The southspecies, sardinella was recorded in the
southern part of the studied area between 24°-1Tité center of gravity of sardinella
distribution alternates between periods of nortlisadistribution (1996, 1997, 2001, 2001
and 2006) and periods of southward distributior®9%l 1998 and 2002).

3.4.3. Influence of environmental conditions on fish spatil and inter-annual

abundance patterns

The presence of spatial autocorrelation in the renmental variables; CUIChHI a,
WMI, SST and IRC (Moran’s test, p <0.05) was oledr(Table 1I-1). To partially address
this spatial autocorrelation, we explicitly inclutlthe effect of location using a smoothed of
latitude and longitude (Hollowest al, 2012; La Meseat al,, 2015).
The relationships between abundances and eaclblamethe univariate model allowed us to

examine the contribution of each variable separdieble II-2).
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Table II-2: The contribution of selected variables in the GAhbdel: Independent (lone
contribution) based on generalized additive moxglli

Anchovy
variables df Contribution% P-value
year 2.98 <0.00001
(Long, Lat) 33.62 55.8 <0.00001
Depth 3.96 9.35 <0.00001
SST 2.99 31.4 <0.00001
CuUlI 2.87 0.79 <0.00001
Chla 2.98 2.61 <0.00001
WMI 2.86 1.72 <0.00001
IRC 1.81 2.13 <0.00001
Sardine
year 0.14 <0.00001
(Long, Lat) 28.97 45.7 <0.00001
Depth 3.92 16.5 <0.00001
SST 2.99 27.6 <0.00001
CuUl 2.92 1.58 <0.00001
Chla 1.92 0.05 <0.00001
WMI 8.8 4.61 <0.00001
IRC 2.43 0.15 <0.00001
Sardinella
year 0.001 0.087
(Long, Lat) 28.92 45.7 <0.00001
Depth 3.83 13.7 <0.00001
SST 3.98 16.8 <0.00001
CUl 3.97 1.07 <0.00001
Chla 2.98 14.6 <0.00001
WMI 2.99 2.43 <0.00001
IRC 2.82 0.31 <0.00001

For anchovythe variables accounting for the greatest changewance were the interaction
latitude and longitude (which explained 55.8% oé thariation), SST (31.4%), and depth
(9.35%).
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Table I1.3: Backward stepwise selected GAM withidaee explained (%), GCV: generalized cross validaand p-value.

Deviance

explained
Species Models (%) GCV P-value
Anchovy  SA[Anchovy] ~ Year + s(Long, Lat) + s(Depth)sSST) + s(CUI) + s(WMI) + s(Chal) + s(IRC) 59.1 13.81 <0.00001
Sardine SA [Sardine] ~ Year + s(Long, Lat) + s(Depths(8ST) + s(CUI) + s(WMI) +Cld) 46.6 38.61 <0.00001
Sardinella SA [ Sardinella] ~ Year + s(Long, Lat) + s(Depth)s(SST) + s(CUI) + s(WMI) + s(Ch) + s(IRC) 495 29.25 <0.00001
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The largest deviance for sardine univariate GAMenassociated with the interaction
latitude and longitude (45.7%) and SST (27.6F0x sardinellathe variables accounting for
the greatest change were the interaction latitukelangitude (45.7%)Chl a concentration
(14.6%) and SST (13.7%).

The final selected GAM models for anchovy, sardiaed sardinella explain
respectively 59.1%, 46.6 % and 49.5% of the towliahce explained (Table II-3). All
variables selected in the final model were statdiy significant. For anchovy and sardinella,
the model included all the variables as main effeghereas IRC was not retained in the
sardine final modeldropped by the model}J-or all species and models, the diagnostic plots
of residuals show that model assumptions (normgtridution and homoscedasticity of the
residuals) were not violated.

The results of the final GAM model are shown aglaf the best-fitting smooths for the
effect of the environmental parameters on fish dance (Fig. 1l-4, 1I-5, 1-6). The 95%
confidence intervals were also plotted around test-fitting smooths for the main effects.
The rug under the single variable effects plotscaigs the density of points for different
variable values. Figure (2-4) indicated a highebpbility of finding anchovy in shallow
waters and lower SST with a negative effect at liegpeater than 100 m and temperature
above 25°C. Its abundance increase with WMI up @601n?.s*, upwelling index until a
value of 30 m.s*.100 m andChl aconcentration up to 8 mg:fnand then decrease. Anchovy
decrease with IRC. As for anchovy, sardine is alssociated with shallow waters and lower
SST with a negative effect at depth greater thahmGand temperature above 21°C (Fig. 2-
4b). Its abundance decrease with downwelling ardease with upwelling until 100 %
1100 m. There is a positive linear relationshipasemn Chia and sardine, which significantly
increase beyond 3.mg(Fig. 2-4b). Sardine is less affected by WMI, whiignificantly
decrease beyond 1200 .87
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Sardinella abundance decrease with depth and seredh SST (Fig .4c). The species reach
its maximum abundance around 22°C. Its abundanceea®e withChl a concentration and
WMI when higher than 600 fr5°. Sardinella is associated with low IRC (< 2°C)eféis a
positive linear relationship between upwelling irdad sardinella both in downwelling and
strong upwelling (>100 fis®.100 m) with no significant effect in intermediatalues (-30 to
80 nt.s.100 m) (Fig. 2-4c).

3.5.Discussion
Pelagic marine environments are characterized agligmts and spatial variability in abiotic
and biotic factors. Along the NW Africa the enviroantal conditions (e.g. hydrography and
productivity) are highly heterogeneous at bothigpéatitudinal) and temporal (seasonal and
interannual) scales (Aristegait al., 2009; Benazzouzt al, 2014); this study). Strong
latitudinal gradient of SST exist in the area watharger and more constricted temperature
change between 20-22N°. These latitudinal variationtemperature depend first on the heat
exchanges with the atmosphere, and second on tiesity of the upwelling itself. Wind-
driven upwelling events occur all along the northtvafrican coast (Woostest al, 1976).
(Cropper et al, 2014 and Benazzouet al, 2014) characterized the CUE into three
meridionally averaged zones (weighted by latitudg)the Mauritania—Senegalese upwelling
zone (12-19°N), (2) the strong permanent annualelipwg zone (21°-26°N) and (3) the weak
permanent upwelling zone (26°-35°N). We also obsgistrong upwelling between 21-26°N,
but the intensity was highest between 20°-22°Nofeddd by a zone with low intensity
between 22°-24°N. Such difference in the locatibrthe permanent upwelling area when
compared with previous studies may result fromfdoe that our study is carried out only in
autumn. The duration of the upwelling season irsgeafrom 1 month at about 10°N
(January) to 6 months at 15°N (November to May) ant2 months between 20°N and 25°N,
but then north of 25°N the upwelling season de@®gamain to about 3 months (July to
September) (Van Canmst al, 1991). Across the Mauritania—Senegalese upwetlone (10°-
19°N) downwelling during autumn typically averagewnd -50 m.s*.100 m as previously
found by (Croppeet al, 2014). Downwelling are frequent north to 27°N.this area, the
wind stress curl is negative and results in dowawakman pumping and thus in a deep

nutricline (Lathuiliéreet al, 2008).

Comparison of the major coastal upwelling systehwmas that the NW African coast is the

most spatially and seasonally variable one in tesimgrimary production (Carr and Kearns,
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2003). This variability is still poorly documentebinportant latitudinal variations ihl a
were observed in the present study (range of carat@m O to 21 mg.f). North to latitude
22°N, low Chl a concentration prevailed (mean concentrations <g2m). According to
(Lathuiliere et al, 2008), nutrient limitation is the key factor eajling the latitudinal
variability in productivity in this area. A 3-foldncrease in nutrient concentrations from north
to south was observed in waters upwelled alongCdneary Current coastal region (Aristegui
et al, 2005). The higiChl a concentration ( 5- 12 mg:f found between 17°- 20°N along
the Banc d'Arguin and in its immediate surroundiogsld be partly caused by the mixing of
upwelling waters with bank water which is rich iticete and organics (Van Cangi al,
1991).

By matching acoustic data with environmental fagtaur study provided new insight into
the spatio-temporal abundance variability of anghmardine and sardinella off the NW
African coast and the factors that influence tlgtribution and abundances. Such dataset are
largely used in fishery community due to their getent space-time coverage and their ability
to highlight specific ocean processes (Baraegeal, 1999; Swartzmaret al, 2008; San
Martin et al, 2013). However, these dataset present some fiomnta Satellite-derived
environmental data were used, for which there Ig miormation on the characteristics of the
water surface when it is more likely that the whalater column would play a role in
determining pelagic species distribution. Acousticveys are useful for accurate analysis of
fish spatial distribution. However, it should betew that surveys were conducted only in
autumn and do not account for the seasonal vatiabil environmental conditions and fish
species biological phases (reproduction, migratidme pelagic fish populations off West
Africa reproduce throughout the year, but with neaklseasonal peaks (Rey al, 1992).
Sardine spawn mainly during winter outside the upmgeseason while anchovy spawning is
elevated in summer, during the period of maximurwelpng (Belveze and Erzini, 1983)
(Aristeguiet al, 2006; Berraho, 2007). South 22°N, sardinellagepce mainly during the
upwelling season (in winter and spring), with a ongjeak in May and June (Fréon, 1988).
The results presented here thus correspond taditféiological phases for the three species

and should not be extrapolated to other non maetdtseasons.

Off NW Africa anchovy and sardine are found betw@@fi- 34°N and are confined to the
NACW. Sardinella is present south of Cape Blanc°NBlto Senegal (11°N). The
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intermediate area around Cape Blanc appears assition zone in which the three species
exists depending on the prevailing environmentahddons. As depth increases, the
abundance of anchovy, sardine and sardirddlerease, confirming their general association
with more coastal waters. Numerous studies foundhdi® be the main environment variable

explaining small pelagic fispresence or absence (Belligbal, 2008; Tugorest al, 2011).

Previous studies conducted off NW Africa highlightehange in abundance and distribution
limits of a number of fish species in relation wehvironmental changes such as cooling or
warming waters (Binegt al, 1998; Kifani, 1998; Ter Hofstedst al, 2007; Zeebergt al,
2008). However, instead of regime shifts as obskmeothers Eastern boundary upwelling
ecosystems (EBUES), the CanC seems to be govesntatde scale shifts of distributional
boundaries of small pelagic population moving theters of gravities of the populations and
the transition zones between sardine and sardinetthwards and southwards along the NW
African coast (Binekt al, 1998; Kifani, 1998; Zeebergt al, 2008; Houssa&t al, 2013).
The best-documented case of long-term variabiliti)N\iW Africa is the shift of the southern
and northern limits of sardine and sardinella thstions, respectively, in the late 1960s
(Holzlohner, 1975; Belveze and Erzini, 1983; Gullaand Garcia, 1984). When the sardine
range extended to the south, the distribution afesardinella shifted equatorward (Kifani,
1998). However, in the early 1990s, when the abocelaf sardine off the Saharan region
declined, sardinellas extended northwards (Fetal, 2006).

During the period of our study, sardinella biomasxl latitudinal distributions showed
relatively low fluctuations and no relationship itsardine patterns. Sardinella is a
thermophilic species and was recorded only in thehern part of the studied area between
24°-11°N. Previous studies showed that sardinddlamdance was linked to S§¥$abatés et
al., 2006; Zeebergt al., 2008; Bachaet al, Under press). The species was associated with
low upwelling while a negative effect was obserf@dupwelling intensity > 40 fhs*.100 m,

as observed off Mauritania from catch rate datacfBaet al, in press). Off NWA, low
catches of sardinella in the early 1990s coincigétl intense upwelling and generally cold
regional conditions (Zeeberj al, 2008). In the Gulf of Guinea, the abundanceandisella
has fluctuated strongly between 1963 and 19929pamse to annual changes in the extent of
the upwelling habitat (Binedt al, 2001).

Although a large amount of decadal-scale varigbiids been described for small pelagic fish
populations off NW Africa, neither regime shifts rnalternating population fluctuations

between anchovies and sardines have been obsercedtrast to other EBUEs (Alhait al,
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2009) Anchovy is one of the least studied species &f Nfrica due to its low abundan:
(<1% of pelagic catches). It is a non target species amch cdata statistics used in t
previous studies do not reflect its biomass. Durihg period of study, the biomass
anchovy and sardine populations were charactebyettheir inverse relationship. Ven one
species supports a large biomass the other spsaestsins a rather low biomass. Howe
these changes in biomasses were not accompanieddaysions and contractions of tr
areas of distribution as generally observed inother EBUE<(Barangeet al.,1999 Alheit et
al., 2009) Such alternating population fluctuations' wersoatecorded during scientit
acoustic sampling done between Morocco and Maugitdaring the summer (Ju-August)
from 1994 to 2006 by the Russian vessels « ATLANAID and I'AtlantNIRO (Fig.ll-7).
Although limited to a short period of tim=10 years), the two acoustic surveys conducte
different seasons confirm for the first time aling population fluctuations betwe
anchovies and sardines off NW Afric

Some schooling pelagic fishes are kin to occupy less area at low stock si(e.g. Barange
et al, 1999). Our esults indicate that as populations of both spegiew in size, they expar
their distribution area, consistent with the baswdel(MacCall, 1990).

In other EBUES, many factors have been proposegkptain alternation between anchov
and sardines. Environmental conditions are thotgtite the main driving factors affecti
this altenation, as climate can preferentially favor onecggseover the othe
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Figure I1.7. Anchovy/sardine biomass off Morocco and Mauritashi@ing the summer (Ju-
August) from 1994 to 2006 estimated by scientiiowstic cruises conducted by the Rus:
vessels « ATLANTIDA » and I'AtlantNIRO (Data fromA©).
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Although sardine and anchovy often co-occurrecerms of presence/absence, their biomass
differed, suggesting potential interspecific avoica or different sensitivity to local
environmental characteristics. Among the environi@leparameters studied, temperature is
the main parameters explaining spatio-temporaktians of anchovy and sardine (change in
deviance >27%). Anchovy supports warmer waters gaadines. The GAM results indicated
that SST has a negative effect on anchovy abundatrteenperature above 25°C against 21°C
for sardine. Temperature is well known to play ganeole in controlling the distribution and
spawning of small pelagic fish (Sabagisal, 2006). Change in temperature as small as 0.1
°C can be perceived by many fish species (Wellgd41@and fish distributional limits often
appear to follow movements of isotherms (Peatal., 2005). In many regions, sardine and
anchovy fluctuations are strongly correlated wamperature fluctuations (e.g. (Chawal,
2003). A decrease of the wind-induced upwelling Hrelassociated increasing trend in SST
has been proposed to explain the collapse in thg &890s of the traditional Moroccan
sardine fisheries. This could have resulted in duced sardine migration to the feeding
grounds (Kifani, 1998; Bakun, 2005). In North Pegihegative linear correlations between
temperature and small pelagic fish have been repdiiakasukat al, 2007). In that study,
the authors pointed out sea water temperaturetiarsaas the main cause for regime shifts
between anchovy and sardine, whereas periods ddrlté@nperatures would favor sardine
abundance, the opposite occurs in periods of higgraperatures. Similar relationship was
observed for Mediterranean or Ibero-Atlantic saedamd anchovy (Katart al, 2011; Malta

et al, 2016). Takasukat al. (2007) proposed a simple “optimal growth tempeeitu
hypothesis, in which anchovy and sardine regiméssiare caused by differential optimal
temperatures for growth during the early life seag€hey suggest that the shifts in the
western North Pacific are caused by differentiatiropl temperatures for growth, with
anchovy having warmer (22°C) optimal temperatuantbardine (16°C). During our period
of study (1995-2006), the mean SST recorded duawmmgmn between 19°-35°N (area of
anchovy and sardine distribution) varied betweemd2@nd 22.3°C (data not shown).
Although some interannual fluctuations are obsethede is no temporal trend and the period
of high sardine biomass doesn't coincide with mkriof lower temperature. Such absence of
relationship with temperature may have resulteanftbe restricted annual period of study

(autumn) and should be in the future extendedeaonthole annual cycle.
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An alternative hypothesis establishes that sucktudhtions in anchovy/sardine may be
trophodynamically mediated with the resource’s afaitity favouring one species or the other
(Van der Lingenet al, 2006). Our results indicated that sardine abuocelancrease with
upwelling intensity whereas anchovy and sardinelEre associated with low upwelling
index. SST generally shows a negative relationghip upwelling strength (Venegas al,
2008; Lemoset al, 2010; Maltaet al, 2016) and stronger upwelling events are assmtiat
with nutrient richer waters that favors higher atmce of sardine food (Peliz and Fiuza,
1999; Garrideet al, 2008), therefore creating more favorable coadgifor sardine survival
and growth. Indeed, the increase in upwelling #gthand hence the increase in productivity,
benefits the filter-feeding strategy of sardinehaat phytoplanktonic diet unlike anchovy and
sardinella, which feeds mainly on zooplankton (\Mm Lingenet al., 2006; Karachle and
Stergiou, 2013). Using stable isotope analyses asban $13C) and nitrogen 6(5N),
(Chouveloret al, 2015) showed that sardine and anchovy do not eterfpr food. Anchovy
always presented a greater trophic plasticity themdline, both in terms of feeding areas and
in the size of the mesozooplanktonic prey consuntetdkrestingly, sardines are species
obviously adapted to highly productive ocean caodit Recently, (Raalet al, 2013)
demonstrated that SST is the factor which bettpta@xs the distribution and abundance of

anchovy in the North Sea than food availability.

Sardine and anchovy appear to be ecological neigbdaut not ecological analogues. Their
differences depend not only on differences in ttreiphic level (Chouveloet al, 2015), but
also on the strength of their association with watass and their migrating capacities (e.g.
(Rodriguez-Sancheet al, 2002). It is obvious that no single factor isfmignt to explain
everything related to fish population dynamics iomplex marine ecosystems (Duffy-
Andersonet al, 2005).Thus, the above hypotheses are theorsticadh-exclusive and
synergistic, and they suggest that anchovy andirganthay respond in opposite ways to
external forcing such as temperature and upweltitensity.

A major characteristic of pelagic fish is their gagious spatial behavior. Off NW Africa, it is
assumed the existence of separate stocks of anclsawgline and sardinella, but some
seasonally occurring partial mixing is likely (Beke and Erzini, 1983; Atarhoudt al,
2006; Jemaat al, 2015; Bachat al, in press). For anchovy, the spatial distributiaserved

in this study confirm the existence of two stockgecently found with otolith shape analysis
(Jemaeet al., 2015). For sardine, our results support the exigteof three stocks suggested
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by Belveze and Erzini (1983): in the north (36°483°in the centre (32°30-27°N), and the
south (26°-20°N). A recent study using stable ipet@nalysis and otolith microchemistry
showed the fidelity to feeding grounds of sardifiesn two distant sites in the Atlantic
Moroccan waters (21°-29°N) (Massidi al, 2015). An analysis of the catches over the48st
years showed that these three sardine populatiang klistinct patterns of abundance
variability (Kifani, 1998). Thus the existence dfese separated stocks would necessitate
studying their abundance and their spatial distitims independently.

In conclusion, our study suggest that anchovy ardiisella spatio-temporal variations off
NW Africa is more controlled by thermal than protvity gradients, whereas sardine seem
to be more controlled by an ‘optimal upwelling at@mhperature’ windows. Anchovy and
sardinella are stenothermic species as comparedatdine and their migrations and
abundances in most parts of the world is controllgd water temperature and other
hydrographic parameters (Binet, 1982; Zeebetrgl, 2008). For the first time, alternating
population fluctuations between anchovies and sasdwere observed off NW Africa. Small
pelagic fish biomass variability is highly depentlen recruitment success (Bakun, 1996). As
our study concerned only adult fish and only a siperiod of the year (autumn), further
research is needed to explore such fluctuationspecies biomass with environmental
conditions that occurred during the species spagvpariods which can affect larval survival
and recruitment success. Off NW Africa, variabild/recruitment is still poorly understood
due to the lack of adequate data.

Populations located at the limit of a species raamgemore likely to react to environmental
changes than those found in the center of theildision (Wooster and Bailey, 1989; Myers,
1998). Off the NW Africa, European anchow. (encrasicolus and European sardin&.(
pilchardug are located at the limit of their southern dimition whereas sardinellas are
located at the limit of their northern distributiowhatever the underlying environmental
factors implicated in these species fluctuationsther climatic changes are expected to
amplify their fluctuations.
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Chapitre 4

4.Effets environnementaux sur les patterns spatio-
temporels d'abondances et de distributions de la
sardine, Sardina pilcharduset des sardinelles au

large de la cOte mauritanienne (NW Afrique)
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Introduction du chapitre

Dans la zone économique exclusive mauritanienn&)ZR sardine et la sardinelle peuvent
représenter plus de 90% des captures annuellestitie gpélagiques (Brahaet al, 2014). Au
cours des cing dernieres années (2011-2015), |#sires moyennes de la sardine et de la
sardinelle étaient de 105 000 tonnes et de 340 tbB@es respectivement. Parmi les
sardinellesS. auritaa représenté 85% des captures. Malgré l'importdada sardine et de la
sardinelle, les facteurs responsables de leurtifitions spatio-temporelles d'abondances sont
encore mal connus. Les objectifs de cette étudé @omle décrire les évolutions spatio-
temporelles de l'abondance et de la distributioncds deux espéces, et (ii) d'analyser
l'influence des conditions environnementales s éeolutions et de délimiter I'habitat
optimal des deux espéces dans les eaux maurit@sie®our atteindre ces objectifs, les
données de captures en Mauritanie sur la périofl8-2011 ont été utilisées pour calculer un
effort de péche (CPUE) considéré comme un indi@batidance, car ce sont les seules
données disponibles au moins a I'échelle menseetlépatiale (demi-degré de latitude). Des
modeles additifggénéralisés (GAM) ont été utilisés pour identifies principaux facteurs
environnementaux influant sur les especes étudléabondance des especes a été utilisée
comme variable de réponse et les facteurs envimantaux (température de surface (SST),
indice d'upwelling, turbulence, anomalies du nivede la mer et concentration en
chlorophyllea), spatiaux (latitudes, longitudes, profondeursjeetporelle (années) comme
variables explicatives. Deux types de modéles tiutlisés: un modele global comprenant
la latitude, le mois et lI'année et les différentasiables environnementales et un modele

océanographigue avec seulement les variables em@noentales.

Durant la période d'étude (1998-2011), les eauxritaamiennes étaient caractérisées par des
variations latitudinales et temporelles (mensuediesannuelles) prononcées des conditions
environnementales. Les principales variations peuse résumer de la fagcon suivante:
L'upwelling est fort et quasi permanent dans led\Nautour de la latitude 19°N et 20°N et
plus faible au sud entre les latitudes 16°N-18°N, la saisonnalité est beaucoup plus
prononceée. La SST présente une tendance saisomnétpiée, avec des températures plus
élevées (24°-29°C) de Juillet & décembre. La zowkeest caractérisée par une température
plus élevée et une durée de la saison chaude ) mplas longue que dans la partie nord (3
mois). Il existe également des variations interatiea marquées des conditions
environnementales. Deux périodes d'intensités @dling et de vent peuvent étre identifiées:

une période de faible intensité entre 1998 et 260kvje d'une période d'intensité croissante
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de 2005 a 2011. Concernant la SST, deux périodaslels de 2004 a 2005 et de 2009 a 2011
et deux périodes de refroidissement de 1998 a 200fk 2006 a 2008 ont été mises en

évidence.

Les modéles globaux expliquent une plus grandeagption de la variabilité des taux de
capture (60,4% pour la sardine et 40% pour la sali@) que les modeles océanographiques
(42% pour la sardine et 32,4% pour la sardinelle}. deux especes ont montré des variations
saisonnieres d'abondances marquées et inversesrggspondent a leurs principales périodes
de reproduction et aussi aux saisons hydrologiquesarge des eaux mauritaniennes. La
sardine préfére les eaux plus froides et semblepmrda partie nord des eaux mauritaniennes
des que la sardinelle a quitté cette zone en railseiempératures plus basses. Contrairement
a la sardinelle, la sardine a montré une augmentatiogressive de son abondance entre 2001
et 2011 avec une extension progressive vers le(jssdqu'a 17°N ) entre 2002-2009. Le
modele océanographique a réveélé qu'une forte piopade la variabilité des captures pour
les deux espéces pourrait étre expliquée par leablas environnementales. Les principaux
parameétres environnementaux expliquant la vartabgont la SST et l'indice d'upwelling
pour les sardinelles et la concentration en &indice d'upwelling et la SST pour la sardine
(par ordre décroissant). Les variations spatio-taeifes de la sardinelle au large de la
Mauritanie semblent étre plus contrélées par unligrd thermique que par un gradient de
productivité¢ (Chla), probablement du fait des contraintes physiologgy (tolérance
thermique) de la sardinelle, alors que I'abonda&tda distribution de la sardine semblent étre
plus contrélées par une fenétre «optimale d'inténdiupwelling et de température”. Les
résultats de la présente étude peuvent étre yides comprendre les mouvements et les
variations d'abondances de ces deux especes laélegcdte mauritanienne et contribuer a

leur meilleure gestion dans le cadre du changeuniematique.

Mots-clés: Sardina pilchardus Sardinella spp, mauritanie, upwelling, effets

environnementaux, modéles additifs généralisés.
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Environmental effects on spatio-temporal patterns D abundance and distribution of

Sardina pilchardusand sardinella off the Mauritanian coast (North-West Africa)

Article accepté dans la revue Fisheries oceanograph

4.1. Abstract:

The effects of environmental conditions on the igpaind temporal trends of sardine
and sardinella catch rates in the Mauritanian gataer the period1998-2011 were
investigated using generalized additive models. Twamlels were fit: a global model and an
oceanographic model. The global models explainedenad the variability in catch rates
(60.4% for sardine and 40 % for sardinella) thas dbeanographic models (42% for sardine
and 32.4% for sardinella). Both species showedr cheal inverse seasonal variations in
abundances corresponding to their main spawningiteet and the hydrologic seasons off
the Mauritanian waters. Sardipeefers colder waters and seems to occupy the ‘gatiie
northern part of the Mauritanian waters as soosaadinella has left the area due to lower
water temperatures. Unlike sardinella, sardine sltbavgradual southward extension between
2002 to 2009. The oceanographic model revealedattagh proportion of catch variability
for the two species could be explained by enviromadevariables. fie main environmental
parameters explaininthe variability are SST and upwelling index fordiaella andChl a
concentration, upwelling index and SST for sardiftee sardinella spatio-temporal variations
off Mauritania seem to be more controlled by thdrthan productivity gradients, probably
linking to the species physiological constrainte(tmal tolerance) whereas sardine seem to be
more controlled by an ‘optimal upwelling and tengiare’ windows. The results presented
herein may be useful for understanding the moveroktitese species along the Mauritanian

coast and hence their management under a charigmage

Keywords :Sardina pilchardusSardinella sppMauritania, upwelling, environmental effects,

generalized additive models
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4 .2.Introduction:

Understanding environmental effects on the variigbih abundance and distribution of

exploited fishery stocks represents a key issuenfanagement strategies (Hofmann and
Powell, 1998). The actual influence of environméranditions on the distribution and

abundance of marine species has been a major questice the beginning of the 20th

century. The advent of satellite remote sensingeasion, especially remote sensing of
ocean color and temperature, has provided innaaigpresentation of marine water surface
characteristics at global scale and with a sufficiemporal resolution (Klemas, 2012).

Satellite data such as chlorophgllconcentration and sea surface temperature (SS/# ha
been largely used to delineate regions in the o@eah have contributed to increase our
understanding on ecosystem characteristics andigtglthanges in relationships with short-
and long-term environmental variations. These charmpan affect the recruitment, survival,
condition, distribution patterns and migration o$hf species (Oliver and Irwin, 2008;

Longhurst, 2010; Chasset al, 2011; Stuaret al, 2011).

Eastern boundary upwelling ecosystems (EBUE) arengnthe most productive marine areas
sustainingarge fisheries of small pelagic speciasnajor economic resource that contributes
to 20 % of the global fish production for less tt&#¥ of the world ocean's surfa@@ury et

al., 2000; Fréoret al, 2009). These systems are however highly dynamicdésplay strong
variability at all spatial and temporal scales. Dogheir high fecundity, relatively short life
cycle (2-3 years)high natural mortality rateand short plankton-based food chain, small
pelagic fish are highly sensitive to environmeritating (Cury and Roy, 1989; Fréat al,
2005). As a consequence, their abundances as svétlesr relative importance and spatial
distribution are highly variable in upwelling ecegms. Most current research in these
ecosystem has focused on understanding the infuehenvironment on small pelagic stock
variations and the links between them on global regibnal scales, looking for possibilities
to use environment information for the assessmendt management of pelagic fisheries
around the world (Alheiet al, 2009). One striking example is the large-scaletélations of
sardine and anchovy observed across the major lipgvalreas of the world (e.g. (Chavetz

al., 2003; Takasukat al, 2008; Lindegreret al, 2013). When one species usually sustains a
rather high production, the other species usualtgasns a rather low biomass. The changes in
biomass are accompanied by enormous expansion anttaction of their areas of
distribution (Rykaczewski and Checkley, 2008; Aihet al, 2009). Although no general
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theory yet exists, ecosystem regime shifts occgrim reaction to climatic shift has been
suggested as major cause of sardine/anchovy fhimbsa(Fréonet al, 2005) . Many studies
suggested that such regime shifts are associatéd stvuctural changes in the ecosystem
(temperature, wind, upwelling and plankton size tipias) leading to environmental
conditions favoring one species over the other {€heaet al, 2003; Rykaczewski and
Checkley, 2008; Lindegreet al, 2013).

The Canary Current upwelling ecosystem (CanC, 18NJ situated in the Atlantic Ocean
along the North West coast of Africa, represents ohthe four most productive EBUEs of
the world (Cury and Roy, 1989; Binet, 1997), sustdi by the upwelling of cold, higher
nutrient waters in the coastal band which stimutagd levels of primary production (up to 5
gC nt d*) and of phytoplankton biomas€lfl a up to 10 mg.i) (Lathuiliéreet al, 2008;
Aristegui et al, 2009). This productivity sustains a large variefypelagic fish species,
including commercial species such as sardinellé&ardinella aurita and Sardinella
maderensis European sardineéSérdina pilchardug horse mackerelTgachurus trachurus
Trachurus trecaeand Caranx rhonchus mackerel $comber japonicysand European
anchovy Engraulis encrasicolys(FAO, 2015). These species dominate the interabed
trophic level and exert a major control on the hioplynamics of marine ecosystems (Caty
al., 2000). They are exploited by artisanal, semi-gtdal and industrial fisheries (local and
foreign) and have constituted 80% of total nomicetiches in recent years representing 2.5
million tons in 2014 (FAO, 2015). In contrast tetbther EBUES, the CanC is not dominated
by a Sardinops/Engraulis species pair. Insteads itharacterized bys. pilchardusand
Sardinella(S. auritaand S. maderens)shere after referred as sardine and sardinetese
catches represented respectively 37% and 32% dbthkpelagic fish catches during 2014
(FAO, 2015). Anchovy, although present in this gstesm, do not play such an important
role as in the other systems. The catches of anychepresented less than 1% of the total
pelagic fish catches during 2014 (FAO, 2015). ladtef regime shifts as observed in others
EBUES, the CanC seems to be governed by large shdte of distributional boundaries of
small pelagic population moving the centers of gies of the populations and the transition
zones between sardine and sardinella northwardsauttiwards along the NW African coast
(Binet et al, 1998; Kifani, 1998; Zeebergt al, 2008; Houssa&t al, 2013). The causes of
these shifts of distributional boundaries remairresalved and heavily debated, with
significant implications for fisheries managemedufy and Roy, 1991). In addition, decadal

fluctuations in the annual catches of small peldgic species (e.g. sardine and sardinella)
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along the Canary upwelling ecosystem have beennddxden the last century. Although
important changes occurred in the exploitationhef tesources in this area, these fluctuations
seem to be largely environmentally driven (e.gddeand Garibaldi, 2000; Roy and Reason,
2001; Borgest al, 2003).

Sardine and sardinella play an important role in K¥\ica fisheries and marine ecosystems
(Fréonet al, 1982; Brahanet al, 2014).In the Mauritanian Exclusive Economic Zone (EEZ)
for instance, they can represent more than 90%nob@a small pelagic catches (Brahain

al., 2014). During the last five years (2011-2015),ameatches of sardine and sardinella
were 105 000 tons and 340 000 tons respectiveR@RA, unpubl. data). Among sadinels,

aurita represented 85% of the catches. Due to the immogigps in the knowledge about the
population dynamic of sardinend sardinelleoff the Mauritanian coast, the present study
aimed to (1) describe the spatio-temporal pattefrabundance and distribution of these two
species and (2) to investigate the environmentalances on such patterns and identify the
underlying processes influencing sardine and saldindistribution and abundance and

delineate their optimum habitat in the Mauritaneaters.

4.3.Materials and methods:
4.3.1. Catch and effort data

Catch and effort data for the sardine and sardinfedheries grouped by 30’ x 30’ grid cell
and by month were obtained from logbooks of the hanian pelagic fleetMauritanian
Institute for Oceanographic Research and Fishgrieshe logbooks contain vessel
identification, date, location of fishing groundatftude and longitude), catch weight (kg),
fishing days and species composition of every catalle by the pelagic fleet. Data for 1998—
2011 were used in the analyses, considering thedllisabased Chl a are available
continuously since 1998. The CPUE (catch-per-uifiittg of a fishing grid for the two

species has been calculated as follows:

Y. Catch

CPUE =
Y. Fishing days

WhereX Catch = sum of catch for all the fishing vesseithiw a fishing grid, an& Fishing
days = the sum of fishing days for all fishing vassn the fishing grid. We choose month as

the time step in grouping CPUE for each fishingl gri
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Figure Ill.1. Map showing the study area off Mauritanian coast.

4.3.2. Environmental data
The environmental variables retained as potentsdful predictors of the two species

distribution and abundance were: sea surface teatyer(SST), chlrophyll-a concentration
(Chl &), upwelling index (Ut) wind mixing index (WMI) and sea level anomalie3iA)

which were sourced or calculated as follows:

(1) Monthly averaged SST data for 1998-2011 were obthiinom ESA Sea Surface
Climate Change Initiative (CCI) (Merchaet al, 2014). This Level 3 product have
a 4 km horizontal resolution and provides the terajpee (°C) of the skin of the

water.
(2) Monthly Chl awas obtained from ESA Ocean Colour CCI projeetti$endranath

et al, 2012) . This product (4 km resolution) was caltedl applying the NASA
0OC4V6 algorithm on the OC-CCI merged remote sensgfigctances (R. These
are merged products based on SeaWiFS, MERIS anda-RfdDIS, with
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atmospheric correction carried out using the POLYRViEgorithm (Steinmetet al,
2011) which allow for a greater spatial coveragetlie investigated region than the
standard atmospheric correction schemes.

(3) Wind vector dataset was derived from the Cross-Calibrated Mrititform (CCMP)
project (Atlaset al, 2011) and contains value-added Special Sensorokiave
Imager (SSM/I) ocean surface winds from the Defeklteorological Satellite
Program (DMSP) F14 platform. The CCMP datasgimbine cross-calibrated
satellite winds obtained from Remote Sensing SystefREMSS) using a
Variational Analysis Method (VAM) to produce a higbsolution (0.25 degree)
gridded data. The CCMP data set includes crosbretdid satellite winds derived
from various platforms (e.g. SSM/I, SSMIS, AMSR-ERMM TMI, QuikSCAT,
SeaWinds, WindSat). The dataset consists in vabfemeridional and zonal
components of wind. The intensity of input of meubal energy by the wind,
which would then become available for turbulent imixof the upper ocean, was
estimated by averaging a wind mixing index’ 1), which is the mean value of the
cube of the wind speed. This index is independénh® wind direction, and has
been used in a number of ecological studies (UeyamdaMonger, 2005; Martiat
al., 2008).

(4) To calculate the upwelling index ({)I(Borja et al, 1996; Gomefesteiraet al,
2006) the Ekman transport (Q) was first computefibbews:

Ty = po Cqg WE+WHY2W, and 1, = p, Cg (W + WHY2W,

Q. and Q,_-=
ow pr

wherep, is the air density (1.22 kg, p. the sea water density (1025 k&)rand G the
dimensionless drag coefficient, typically 1.3 ¥1(Bchwinget al, 1996). The subscript
corresponds to the zonal component and the subsctipthe meridional one. The Coriolis
parameterf, is defined as twice the component of the anguédocity of the earthQ, at
latitude® (f = 2Q sin@), whereQ = 7.292x10 s%). In turn, the UY can then be calculated as

I /[
W — i JE— —_—
Ul = —sin ((p 2) Qx + cos(p Z)Qy
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whereg is the mean angle between the shoreline and that@q The Mauritanian coastline
angle can be classed generally as 90° from latifiid®l to 19°N and 120° for latitude 20°N
relative to the equator. The positive or negativeues correspond to upwelling or
downwelling conditions. Average values of"Ubere calculated on a daily and monthly basis
for the entire period investigated (1998-2011) taps of 1° of latitude.

(5) Sea Level Anomalies (SLA) are distributed by RERNICUS Marine Environment
Monitoring Service. SLA are deduced from Sea SerfAleight using a Mean Sea Surface
(MSS) :

SLAN = SSH - MS{

They're a multi altimeter satellite (HY2, SaraliKk, Cryosat-2, Jason-2, Jason-1, T/P,
ENVISAT, GFO, ERS1/2) gridded sea surface heigtmputed with respect to a twenty-
year mean. All the missions are homogenized wisipeet to a reference mission which is
currently Jason-2. This product is computed withoptimal and centered computation time
window (6 weeks before and after the date). Seeef@iqus SLA product user manual for a
complete description _(http://marine.copernicus.ectnents/PUM/CMEMS-SL-PUM-008-

017-033.pdf.

4.3.3. Generalized additive model fitting procedures
General Additive Models (GAMs: Hastie and Tibshirat®90; Wood, 2006) were used to
investigate the influence of environmental variald@ abundance and distribution of sardine
and sardinella. This flexible class of mathematiceidels allow for incorporating smooth
functions to model the non-linear effect of contina explanatory variables (Wood, 2006).
GAMs were constructed in R (Version 2.15.3) (R Depment Core Team, 2012), using the
GAM function of the mgcv package (Wood, 2006), weRPUE considered as the response
variable and variables expressing time (year andntmp location (latitude), and
environmental factors (SST, UIChI a, SLA and WMI) as predictor variables. Because the
two species are seasonally migrating and charaetkiy large-scale shifts (northwards and
southwards) of their distributional boundaries gltine NW African coast (Binedt al, 1998;
Kifani, 1998), the effects of spatial (latitude)datemporal factors on abundance variability
were assumed to be importaint.this studyJatitude was used as a measure of spatial location

(longitude was found to be no significant). Twotitist models were built: 1) a global model
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including all available variables, spatial, tempaosad environmental variables and, 2) an
oceanographic model considering only the envirortedlgrarameters as well as year in order
to account for interannual variability. Formulatsoof these models were:

Global model
Log (CPUE + 1)~ sf{ean + s(Latitude + s(Month)+ s(Year, Latitude) + s(SST) + s(IUC)

+ s(Chl a) + s(SLA) + s(WMI)
Oceanographic model

Log (CPUE+ 1) = Year+ s(Latitude+ s(SST) + s(IUC) + s(Chl a) + s(SLA) + s(WMI)
where s(X) denotes a spline smoothing functiorhefd¢ovariate X or the interaction between
two covariatesYear and latitude were treated as interaction teoaccount for conceivable
interannual variability in the spatial distributioof the species, probably driven by
environmental variationLogarithmic transformation of the CPUE was usedntomalize
asymmetrical frequency distribution, and we addedalaie of one to all CPUE values to
account for zero CPUE data.

A Gaussian model with identity link function repeesed the most appropriate and
reliable fit for the transformed CPUE data, compameith other possible GAM error
distributions and link functions. Indeed, the Gaarssdistribution is to be expected when
reporting commercial catches. This since commeirsakeries actively targets the fish and
only operates in areas where the species are prdsenontrast, many scientific surveys
applying randomized design usually have a large bminof stations (or hauls) with zero
counts. Such sampling would instead give rise to-a&lated distribution of counts due an
excessive amount of absences. In such cases, disteibutions (e.g., quasi-poisson or
negative binomial distributions) should preferably used during modelling (Ver Hoef and
Boveng, 2007). Smooth functions for model covasateere specified using thin plate
regression splines with shrinkage (Wood, 2006).rRost model covariates, the dimension, Kk,
representing maximum degrees of freedom of eaclodmwas manually limited by k = 4 to
avoid excessive flexibility and model overfitting.

The modelling approach based on information th€8yrnham and Anderson, 2002) was
chosen building sets of candidate models of inangasomplexity and selecting the “best”
model based on minimizing an information criteritvere the Generalized Cross Validation
(GCV). In all cases, decreasing the GCV score ed@ttwith decreasing values of Akaike’s

Information Criterion (AIC) and increasing perceggaof deviance explained (Burnham and
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Anderson, 2002). Best GAM model was obtained udiagkward stepwise procedure
selecting significanp values for each variable. Diagnostic plots (hisaog of residuals and
residualsvs linear predictor) were used to evaluate modekfitnand statistical assumptions
of residuals (normal distribution and homogeneity variance). Spatial autocorrelation
analysis was used to assess spatial distributioheofresiduals of the best model. Positive
spatial auto-correlation violates the assumptiomdépendence among data points. For this,
we applied Moran’s | test, which is a measure aftigp autocorrelation (Bivanet al, 2013) .

In the plots GAM, the density of raw observatiossndicated by rug plots which have been
included on the-axis. Since thg-axis is a relative scale, the mean effect of gaeldictor on
the response variable is indicated byyawalue of zero, and positivg-values indicate a
positive effect, while negative values indicateegative effect. The 95% confidence limits,
illustrated by the shaded regions on the plotsd ten diverge towards the limits of the
observed predictor variable ranges, most likelyaaesult of fewer observations. Thus, the
relative importance of each predictor was assegsathrily over the range where confidence

limits were narrowest.

4.4. Results:
4.4.1. Environmental conditions along the Mauritanian coas

The Mauritanian waters are characterized by prooediratitudinal and temporal (monthly
and yearly) variations in environmental conditigrgy. 1lI-2). In that region, the amplitude
of the seasonal temperature cycle reaches 6.5°Quawdlling 262 Ms®100 m. There is
also strong latitudinal variability in upwelling 3 n?.s%100 m) andChl a (9 mg./).
HighestChl a concentration was clearly located in the northregion (beyond latitude 19°N)
with maximum values between June to September (Hi@a). Wind-mixing index was
highest in the north mainly during spring while theasonality was more pronounced in the
south (Fig. IlI-2c). The upwelling intensity is gnd quasi-permanent in the north around
latitude 19°N and 20°N and lowest between latitui®dN-18°N, where the seasonality is
much more pronounced with the highest intensites/ben November and February (Fig. llI-
2e). SST exhibited a clear seasonal pattern, vigtheln temperatures (24°-29°C) from July to
December (Fig. IlI-2g). The south area was charaet@ by higher temperature and larger
extent of the warmer season (6 months) than iméngh (3 months). SLA showed very slight
seasonal variations with positive values from JunBecember (Fig. IlI-2i). There was also
marked inter-annual variation of the environmegtaiditions. Two periods of upwelling and

wind activity can be identified: a period of relagilow intensity from 1998 to 2005, followed
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by a period of southward increasing intensity fre@®5 to 2011 (Figs. lll-2d, f). The 1998—
2011 SST time series demonstrates two warm pefrods 2004 to 2005 and from 2009 to
2011 and two cooler periods from 1998 to 2000 anchf2006 to 2008 (Fig. IlI-2h). SLA

time series showed very slight variations (Fig-2jjl.

Chla (mg.m?)

17°N

(d)

(c)

Latitudes (°N)

UIY (m®.s71.100m)

SLA (em)

1998 1999 2000 2001 2002 2003 2004 2005 2006 2007 2008 2009 2010 2011

Months Years

Figure IIl.2. Seasonal (left column) and interannual (rightuoot) of environmental

conditions Chla, WMI, UI", SST and SLA ) off the Mauritanian coast betw&éfN and
21°N.
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4.4.2. Sardine and sardinella seasonal aninter-annual CPUE pattern

Sardine and axdinella CPUE varied temporarily and spatiallyg&illl-3 and 111-4). For
sardine,highest CPUE are observed between 20°N and 21°Nspades seem to be mc
abundant from November (winter) to May (spring)g&:illl-3a, 11l-4). There was a gradu
increase in CPUE from 2001 to 2011 with a graduathsmard extension between 2002
2009 (Fig 1l13.b). Conversely, sardinella occur mainly duringnswer months (July t
September) with peak in august (Flll- 3c). Highest CPUE of sardinella occurredween
18°N to 19°N and during 1998 and 1999 and from 2@02009 (Fig.lll-3d). There was no
latitudinal shift in sardinella distribution duririge period of study (Fidll -3d).

(a) Sardine (b)

Sardinella
_(©® (d)
— — - 60000

Latitude

1998 1999 2000 2001 2002 2003 2004 2005 2006 2007 2008 2009 2010 2011

Months Years

Figure 111.3. Monthly and annual average trerof sardine(a ,b) and sardinella (c, d) CPL
in the five latitudes in the MauritaniExclusive Economic Zone (EEZ).

4.4.3. Relationship with environmental variables
The relationships between CPUE and each varialileeiglobal model allowed us examine
the contributim of each variable separately (Taklll-1). For sardin, the variables
accounting for the greatest change in deviancehénunivariate GAM analysis were t
interaction latitude and year (which explained 28%the variation), upwelling intensii
(16.3%),Chl a (15.7%) and month (14.6%The largest deviancesrfeardinella univariat
GAM were associated with month (21%), interactiatitide and year (16,3%), latitu
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(14.8%) and SST (11.7%)he model selection and the results of the GANNfitfor the two
species are shown in Table IlI-2. After the bestdelovas constructed, we explored the
spatial autocorrelation of the residuals. Resulticated that there was no significant spatial
autocorrelation in the global model residuals fandgne and sardinella, respectively (Moran’s
test:p = 0.3415 andp = 0.3092). Conversely, to partially address thdiapautocorrelation
observed in the environmental variables, UTChl a, WMI, SST and SLA (Moran’s test, p
<0.05), we explicitly included in the oceanographodels the effect of location using a
smoothed of latitude (Hollowedt al, 2012; La Meseet al, 2015). For both species and
models, the diagnostic plots of residuals show thatlel assumptions (normal distribution

and homoscedasticity of the residuals) were ndaied (supplementary table 1l11-1).

The global model including all variables has a drefierformance than the oceanographic
model, accounting for more than 60.4 % for sarcind 40 % for sardinellaf the total
deviance explained (Table 1lI-2). In the case ofisee, the final model includes all variable
except SLA. The model showed that the highest sar@PUE were observed in cold season
between November and May (Fig. IlI-5c). Significamtrease was observed for the period
2003 to 2009with a clear peak in 2007 (Fig. lll-5a). In contras sardine, sardinella is
expected to occur during summer months (June tde8dger) (Fig. 1lI-5d). Interannual
patterns showed a period of decreasing abundawoce 1998 to 2004 followed by clear

increasing after to reach a peak in 2007 (Figsh)-
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Figure 11l.4. Monthly average trends of sardine (black bar ¢hamnd sardinella (gray bar
chart) catches (tons) caught by pelagic fleetshen Mauritanian Exclusive Economic Zone
(EEZ) during the period 1998-2011. Efforts (fishishgys) are represented by dotted lines.
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CPUE in the Mauritania water

Table IlI-1: The contributions of selected environmental vagalbh the GAM mode!
independent (lone contribution) based on geneidixklitive modelling

Sardine Variables d.f. Contribution % P)
Yeal 2.97 13.3 <0.00001
Latitude 1.31 10.8 <0.00001
Month 3.71 14.6 <0.00001
Latitude: Yea 9.61 29 <0.00001
SS1 2.04 10.4 <0.00001
IucC 2.54 16.3 <0.00001
Chl s 2.94 15.7 <0.00001
WMI 1 9.55 <0.00001
SLA 1.67 0.86 0.11
Sardinella
Yeal 4.58 1.56 <0.00001
Latitude 3 14.8 <0.00001
Month 6.01 21 <0.00001
Latitude: Yea 18.94 16.3 <0.00001
SST 2.03 11.7 <0.00001
IuC 2.86 7.32 <0.00001
Chl s 1.87 2.28 0.0002
WMI 2.04 7.67 <0.00001
SLA 2.9 4.38 <0.00001
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In order to relate CPUE with environmental varigblan oceanographic model considering
only the environmental parameters was constructétd year in order to account for
interannual variability, and latitude,Chla, SST, UY, WMI and SLA as
geographical/environmental variabl@$e results of the GAM fitting are shown in Tahlle2
and Fig. 111-3. For both species, the best modelvéis obtained with 6 explanatory variables
except SLA for sardine and WMI for sardinella (dped by the model). The deviance
explained by these models waspectively 42.1 % and 32.4 % with & & 0.41 and 0.31
(Table IlI-2; Fig. 1lI-6). The functional relationships between CPUE and ud&t and
oceanographic predictors are represented in Fidjuée The influence of upwelling intensity
(UI") on CPUE was clearly different between the twocsse For sardine, increasing CPUE
corresponded with increasing ‘U(>55 n?.s%.100 m) (Fig. lll-6¢). In contrast, the highest
CPUE for sardinella were associated with low (4 50 n.s°.100 m) while a negative effect
was observed with increasing"UFig. 11I-6d). Higher CPUE of sardine was associangth
lower SST with a peak at 18°C and a negative efé¢ctemperature above 22.5°C (Fig.
lll.6e). A reverse tendency is observed for salthn€PUE are expected to be highest when
the SST is higher than 23.7°C (Fig. llI-6f). Fardine, the highest CPUE were observed
between 0.5 and 2.3 mghChl a concentration, followed by a linear decreasingdréFig.
[1I-6g). By contrast, th€Chl a effect on sardinella CPUE showed sharp drop batvie2 and

1 mg.m® followed by a linear increase beyond 1 mg.amd remaining fairly constant over
the rest of the range (Fig. 1lI-6h). There is aateg linear relationship between wind mixing
index WMI and sardine CPUE, which significantly tease beyond 360°%s® (Fig. 111-6i).
SLA was negatively correlated wigardinella CPUEwhich were more abundant in negative

anomalies and decreased steeply in the positivenalnes(Fig.111-6j) .
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Table IlI-2. Backward stepwiseselected GAMsdlobal and oceanographic modelgith deviance explained (%);CV: generalized cross
validation, AIC: Akaike’s information criterion anddjusted R-sg. (* not significant , p<0.05), The final model considered is indicated by
bold and italic type.

Deviance
explained
Species Model (%) GCV R-sq AlC
Sardine global model
1 =S(Year) + S (Month) + S (Latitude. A) + S (IUES( Chl a) + S(SST) + S(WMI) $(SLA)* 60.4 1.4336 058 1982.72
2 =S(Year) + S (Month) + S (Latitude. A) + S (IUG)S( Chl a) + S(SST) + S(WMI) 60.4 1.4299 0.581 1981.4
Sardinella global model
1 =S(Year)+ S (Month) € (Latitude. A)* + S (IUC) + S( Chl @) + S(SST) + S(WMI) + S(SLA) 42 1.9634 0.393 2817.7
2 =5(Year) + S (Month) + S (IUC) $( Chl a)* + S(SST) + S(WMI) + S(SLA) 40.4 1.9054 0.389 2817.25
3 = S(Year) + S (Month) +S (IUC) + S(SST) + S(WMI S(SLA) 40 1.9051 0.388 2816.9
Sardine  Oceanographic
1 =Year +S (latitude) + S (IUC) + S( Chl a) + SIS + S(WMI) +S(SLA)* 42.4 1.956  0.41 2177.03
2 =Year + S (latitude) + S (IUC) + S( Chl a) + S(BS+ S(WMI) 42.1 1.953 041 21764
Sardinella Oceanographic
1 = Year + S (latitude) + S (IUC) + S( Chl @) + S{§ +S(WMI)* + S(SLA) 324 2.1658 0.311 2890.21
2 = Year + S (latitude) + S (IUC) + S( Chl a) + S(B5+ S(SLA) 32.4 21612 0.312 28885
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Figure 111.6 . Estimated smoothing curves obtained by the GAMliag to CPUE of sardin
and sardinella: Latitude (a, tUI" (c, d), SST (e, )Chl a(g, h), WMI (i) and SLA (j. The
solid line shows the fitted GAM function and theagrshading indicates 95% conficce
intervals. Relative density of data points is iadéd by the rug plot on theaxis
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4.5.Discussion:
We used landing statistics of sardine and sardinadl a proxy for their abundance in the
Mauritanian EEZ. The CPUE index is generally assitee be proportional to stock size
(King, 2007). However, CPUE data can be variablecampromised by management or
environmental changes through time. In additiomngjes in the abundance of pelagic species
from commercial data was often difficult due to tmgh variability of these resources and
their extremely aggregated geographical distributferéonet al, 2005). However, since
sardine and sardinella are the main target spetittee Mauritanian fleet and catches are not
restricted by quotas or management strategy, waidenthe CPUE as a proxy of their
abundance in the study area.
By matching catch statistics with environmentalkdag, our study provided new insight into
the recent spatio-temporal catch variability ofdgae and sardinella off the Mauritanian coast

and the factors that influence their distributiod @bundances.

Non-linear statistical techniques such as gena@ledditive models (GAMs) have become
standard tools to assess non-linear forcing of renmental variables on fish population
dynamics. The Gaussian distribution appeared tdahkbemost appropriate distribution to
analyze species catch rates in our models baselistribution of residuals, AIC, GCV and

percentage of deviance explained.

The Mauritanian waters are characterized by stiatigudinal and temporal variability in

environmental parameters. In the Canary Currentellpyyg ecosystem, drastic fluctuations of
abundance have been observed for sardines, sdadiaeld other pelagics during the last fifty
years which have been linked to environmental chan@ury and Roy, 1991). Efforts to
survey, assess and manage fish species may depeactorate knowledge of their spatio-

temporal distribution and the factors that influetieeir population dynamic.

For both sardine and sardinella, the effect ofradgon terms with month, year and latitude in
the global model accounted for a large part ofwaeation of the total explained deviance
suggesting both high seasonal and interannualti@rian their abundance and distribution.
This is due to the fact that the two species aes@®ally migrating and characterized by
large-scale shifts of their distributional boundaralong the NW African coast (Binet al,

1998; Kifani, 1998). Studies conducted off NW A&ibighlighted the hydrological seasonal
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variability as a key factor that drives and struetusmall pelagic fish distribution and
seasonal migrations (Boély, 1982; Zeebetgal, 2008; Aristeguiet al, 2009; Bezet al,
2014). Both sardine and sardinella showed clear and omposeasonal variation in
abundances. Sardine was abundant from Novemberap &nd sardinella from May to
November. These seasonal variations in abundamcesspond to the hydrologic seasons off
the Mauritanian waters: cold season from Januarilay and warm season from June to
December.

In addition to the seasonal variations, there watitudinal and interannual variations in
sardine and sardinella abundances. Since the teciespare the main target species of the
fleet in the Mauritanian EEZ and catches are nsiricted by quotas, this indicates that the
species displays a yearly migration pattern intd ant of this zone. These variations in
distribution and abundances seem to correspondetnlyy and latitudinal variations in
environmental parameters. Latitudinal variationgmvironmental parameters were important
in the studied area with a decreasing patternarSi 8T andChl a from the South to the North.
South of 19°N, upwelling intensity is low in the mmaseason but between 19°N and 21°N, in
the region of Cape Blanc, there was a quasi-stperghanent upwelling. Previous studies
conducted off NW Africa highlighted change in abande and distribution limits of a
number of fish species in relation with environnarmthanges such as cooling or warming
waters (Binett al, 1998; Kifani, 1998; Ter Hofsteds al, 2007; Zeebergt al, 2008).

4.5.1. Environnemental effects on sardinella spatio-tempal abondance
Among the environmental parameters studied, tenyoeras one of the main parameters
explaining spatio-temporal variations of sardind aardinella. Temperature is well known to
play a major role in controlling the distributiondaspawning of small pelagic fish (Sabatés
al., 2006). Many studies pointed out sea water tenwperavariations as the main cause for
regime shifts between anchovy and sardine, whapesasds of lower temperatures would
favor sardine abundance, the opposite occurs iogsenf higher temperatures (Alheit al,
2009). In contrast to sardine, sardinella is antogrhilic species particularly frequent in the
warmer waters (around 24°C). The distribution @ $ipecies is tropical and subtropical often
associated with major upwelling systems (FroeseRauly, 2003. ). It is a stenothermic and
stenohaline species and its migration and abundancest parts of the world is controlled
by water temperature and other hydrographic pareraéBinet, 1982; Zeeberg al, 2008) .
The GAM model showed that SST explained the gregtedion of variation in sardinella
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CPUE, followed by the other environmental variabksch as indicators of food resources
(Chl a concentration) and upwelling intensity. Off the Wiganian coast, sardinella was
mainly abundant during summer months (June to &dme between 17°N to 20°N.
Environmental preferences of sardinella are defilgd warm (23°-27°C) waters with
upwelling intensity lower than 50 %$°.100 m and a wide range of concentratiorCtf a
(0.5 — 6 mg:). Sardinella spawning takes place all along theufitanian coast, mainly
during the summer from June to September correspgrid the minimum of the upwelling
season (Boély, 1982; Ter Hofstede al., 2007). Our results showed that the high CPUE
during June to November could be related, as stegescently by (Braharat al, 2014), to
the species’ spawning behaviour. Indeed, the spayvaf sardinella is strongly associated
with warm surface temperatures. The optimum temperdor spawning ranges between 22
to 25° C (Conand, 1977). At temperature higher ®&C early developmental stages of this
species were practically absent (Mayneu al, 2014). The annual migration pattern of
sardinella up and down the northwestern Africansttetween 12° N (Senegal) and 22° N
(western Sahara) was shown to be associated walwrspg activity (Ter Hofstedet al,
2007). Acoustic surveys conducted during the lastde have confirmed the high abundance
of sardinella in Mauritanian waters until Decem{®ez et al.,2014). During winter, catches
of sardinella in Mauritania waters decline, preshipdecause the fish migrate southward
towards Senegal where the water temperature renadioge 21°C and hence attempt to
remain within a range of preferred temperature (Hiefstedeet al, 2007; Zeebergt al.,
2008). In addition, the productivity of the Senegal waters is high during winter and spring,
as a result of river runoff after the rainy seaslocalized upwelling, and cyclonic eddies
retaining productive waters (Zeebexigal, 2008).

During the period of study (1998-2011), there wadatitudinal shift in sardinella distribution

but interannual variations in CPUE occurred with@gparent relationship with water

temperature. In the lasts decades, latitudinatsfsardinella distribution were observed. In
the early 1980s, most of the biomass of sardinellas located between 12°N and 14°N,
while in the mid 1990s, when the abundance of sardiff the Saharan region declined,
sardinellas extended northwards (Fréen al, 2006). In a recent study conducted off
Mauritania, changes in sardinella distribution amindance during the twenty-year study
period (1991-2009) were difficult to relate to eovimental dynamics (Brahaet al, 2014).
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The second important parameter in the GAM model thasupwelling intensity. The highest
CPUE for sardinella were associated with low upwglivhile a negative effect was observed
for upwelling intensity > 50 hs>.100 m. Off NWA, low catches of sardinella in therlg
1990s coincided with intense upwelling and gengredild regional conditions (Zeebegy
al., 2008). In the Gulf of Guinea, the abundance afisallahas fluctuated strongly between
1963 and 1992 in response to annual changes iextieat of the upwelling habitat (Binet
al., 2001). Off the Mauritanian waters, the spawniegiqd of sardinella coincide with the
period of low seasonal upwelling. Because upwellinggnsity is extremely high in this
region, this spawning strategy is consistent wht@ optimal-window-hypothesis (Cury and
Roy, 1989). Indeed, upwelling events during smalbgic fish spawning season have been
reported to promote egg and larvae offshore tramsplous having a negative effect on
recruitment (Bakun, 1996). By spawning during tkason of low upwelling intensity also
associated to weaker winds and currents and theaticg favourable conditions for a
retention area, sadinella minimize the drift ofitheggs and larvae towards offshore areas
(Demarcq and Faure, 2000). However, by showingaavsmg period in the warm season
during the less productive period, this reproductstrategy may be unfavourable in terms of
larval survival. In the Senegalese waters, saridirgpawns intensively during late spring,
coinciding with the peak in the seasonal upwelliBgély, 1982). (Roy, 1998) suggested that
this apparently contradictory behaviour could b@laxed by the form of the upwelling
downstream of the Cape Verde. From the horizongdfiblutions he concluded the existence
of a two-celled upwelling system in which the inghaell could retain plankton and fish

larvae over the shelf.

In the GAM model, although significant, the eff@étChl a concentration on sardinella was
not apparent. The diet of Sardinella consists predantly of zooplankton followed by
phytoplankton and relatively small quantities ofriles (Fréon, 1988; Tsiklirast al, 2005).
This species is therefore less depending directlptoytoplankton. However, sardinella is an
opportunistic species (Tsiklira al, 2005), and in the southern areas of its distidoitsuch
as the Senegalese (Nieland, 1982) and Mauritaniah{&in and Corten, 2015) or in Egyptian
Mediterranean waters (Madkour, 2012), sardineley fieeds on detritus and phytoplankton,
a fact probably related to the existence of upwelin these regions.

Sea Level Anomalies (SLA) have been linked to vemmes in the distribution, abundance, or
recruitment of fishes (Asch and Checkley, 2013)e Buthe influx of cooler water, areas with

low SLA are often indicative of upwelling and inased primary production. In the California
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Current, chlorophyll concentration is negativelyretated with SLA across both seasonal and
interannual scales (Venegas$ al., 2008). The negative correlation between SLA and
sardinella CPUE is indicative of the negative dffet upwelling intensity on sardinella
distribution and abundances.

The sardinella spatio-temporal variations off Mtamia seem to be more controlled by
thermal than productivity gradients, probably limito the species physiological constraints
(thermal tolerance) and temperatures requireddawaing. This is consistent with previous
studies that have showed that the migration andiddnce of sardinellan most parts of the
world is controlled mainly by water temperature gmdbably other hydrographic parameters
(Alheit et al, 2008).

4.5.2. Environnemental effects on sardine spatio-temporahbondances
Sardine is also sensitive to water temperature gdanhich is reflected at different levels of
its life cycle maturation, spawning, egg survivatlaecruitment (Santost al, 2012) and in
varying historical distributions (Alheit and Hagei®97)).
The GAM model showed that the most important emrental predictor of sardine
abundance was upwelling intensity, followed respett by Chl a, SST and WMI. High
sardine catch rates were associated with upwellntp 65 m.s*.100 m,Chl a concentration
ranging between 0.5 and 3 mgnemperature less than 23°C with a peak at 200Vl
less than 350 fs®. Spawning of sardineff Mauritania is relatively occasional and occurs
mainly northern to the study area (Coor@bsal, 2006). In the Mauritanian waters, sardine
was mainly fished during its spawning season (selason) in the northern part of the study
area (20-21°N), and the catches were almost i fdune to September, during the warmer
period. It has been hypothesized that small pelagicadapt their spawning strategy to the
specificities of their environment in order to apize larval survival (Curyet al, 2008). In
contrast to sardinella, sardine spawning occursndguthe main upwelling season. Such
reproduction strategy may promote egg and larvéshoife transport, thus having a negative
effect on recruitment (Bakun, 1996). However, offVN, sardine spawning areas are not
continuous along the coast and located in areasewthe continental shelf broadens or in
coastal indentations such as a bay or downstreaancape (Roet al, 1989; Ettahiriet al,
2003). Spawning in such areas reduces offshoreabssproductive products and keeps the
larvae in a productive area (Mbageal, 2015). Off western Sahara, Mauritania and Senegal
spawning is forced to times of upwelling to proveigficiently low temperatures, but with
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coincident high production (Binedt al, 1998).The increase in upwelling activity, and ¢een
the increase in productivity, benefits the filteetling strategy of sardine with a
phytoplanktonic diet.

Off Mauritania, the inter-annual evolution of sarelCPUE evidenced a gradual increase and
southward extension from 2002 to 2009. This shiftresponds to a cooler period and a
southward increasing upwelling intensity from 2@052009. Shift of the southern limits of
sardine is well documented. In the 1920s, the swautth limit of sardines has been reported to
be off northern Morocco. By the 1950s, the spebtiad become abundant as far south as
Mauritania (Kifani, 1998) and, around the mid-197€ardines were fairly common even off
Senegal. Thereafter, the distribution area cordthagain northwards and sardine abundance
was drastically reduced south of 25°N in 1982-8d4(, 1998; Bakun, 2005).The southward
extension of the sardine population that occurmnedthie late 1970s was related to the
strengthening of trade wind intensity and upwellaagivity off the Sahara and to colder than
usual temperature and increased upwelling in tihgson limit of sardine distribution (Binet
et al, 1998; Kifani, 1998).

Our results showed that the wind mixing contribwgigmificantly but with low percentage to
explain the variations in sardine abundance, wittegative effect beyond 360°s°, which
corresponds to a wind speed close to 7'm(sluntsman and Barber, 1977) showed that
primary production and zooplankton biomass in th& Kfrican upwelling is affected by
strong wind mixing. They show that strong windsdarce a strong mixed layer and a light
limited phytoplankton population. (Kullenberg, 19 &iggested that from a physical point of
view, the threshold wind speed of 5 this a value at which wind stress begins to exert a
measurable mixing effect on the surface layer iartshore waters. When the wind speed is
greater than about 7 rif,swave breaking becomes obvious (Pond and Picki&@8) and
generates strong turbulence. (Demetrsal, 1987)) demonstrate that if the winds are strong
enough to surpass this threshold for surface lay&mng, wind mixing dominates all other

potential sources of variance of the phytoplanktatthiness.

The sardine spatio-temporal variations off Mautdaseem to be controlled by an ‘optimal
upwelling and temperature’ window. In many geogieph areas, water temperature
variations were suggested as the main cause foneeghifts between anchovy and sardine,
with SST negatively correlated with upwelling sgén (Venegaset al, 2008). Stronger

upwelling events are associated with nutrient mohaters that favors higher abundance of
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sardine food (Garridet al, 2008), therefore creating more favorable condgifor sardine
survival and growth. (Hunter and Leong, 1981) dest@ted that feeding during the
spawning season is required to sustain the reptiwducutput of batch spawners. After the
mid-spawning period, sardines have practically eshed the fat stores accumulated during
the summer months, and are thus dependent on etrlgustain the remaining energetic cost
of reproduction (Zwolinskiet al, 2001). The fecundity of sardines is also relatdood
availability (Amenzouiet al, 2006). Our results suggest that primary produgtassociated
with upwelling intensity are the most important Bammental parameters affecting sardine
spatio-temporal distribution and abundance. Howevtrer environmental variables, such as

temperature and wind intensity also contributexjolan the variations in sardine abundance.

4.5.3. Sardine/sardinella interactions
Off the Mauritanian waters, sardine and sardinsh@wed clear and opposite seasonal
variation in abundances. Sardipeefers colder waters and seems to occupy the ‘igathie
northern part of the Mauritanian waters as soosaadinella has left the area due to lower
water temperatures (Binet, 1988; ter Hofstede aiglldy-Collas, 2006). In contrast to what is
observed for sardine and anchovy in others regimos,interannual shift in abundance
between sardine and sardinella has been observéugdihe period of study. Instead of
regime shifts, this region is characterized by tshdf the distributional limits of the two
species.
For sardine and anchovy, it has been hypothestzadtitophic differences between the two
species might be partly responsible for alternatpegiods of species distribution and
dominance (Van der Lingent al, 2006). In addition to the effect of temperatutiee
seasonal alternation between sardine and sardipelfeods may be trophodynamically
mediated. Sardine seems to be more affected by dwadability than sardinella. Off the
Mauritanian watersChl a concentration and upwelling intensity explain mtdran 32% of

the total variance in sardine abundance againgtl@%o for sardinella.

A recent study based on a combined analysis of egqamlogy and trophic position, showed
that sardine and sardinella from North Aegean e lyreater resemblance and exploit the
same food resources differently (Karachle and &ierg2013). In the Mauritanian waters
sardine and sardinella feed mainly on phytoplanktmpepods and detritus (Gushchin and
Corten, 2015). Since both species share similass,deompetition for trophic resources is
likely to occur. However, although the two spedmese similar diet, differences in feeding
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strategy exist. Laboratory studies of sardieeding behaviour have shown that this species
has a highly flexible feeding, being able to usteifior particulate feeding over a broad prey
size spectrum (Garridet al, 2008). The ability to switch between these fegaimodes makes
this species highly opportunistic, being able toximéze its energy intake by employing the
most appropriate feeding mode for a particular feagironment. In addition, sardine had a
shorter intestine compared to that of sardinelld displays a more protractile mouth that
might be more advantageous in the case of parteeteading (Karachle and Stergiou, 2013) .
Species with lengthier guts achieve optimum nutriand energy gain from the food
consumed suggesting that sardinella is more efffictean sardine in term of energy gain from
the food consumed. Of particular importance to &rpalagic dynamics are particle size
feeding preferences observed for the differentisgeén the Mauritanian waters, sardine feed
on smaller zooplankton sizes (0.3—-2.5 mm) compé&oeshardinella (1.2—4.5 mm)(Gushchin
and Corten, 2015). Sardines possess fine-mesHeakgits suitable for filtering smaller-sized
particles (Rykaczewski and Checkley, 2008). Sarffioe productive areas might take more
advantage of the highly abundant microplanktonieypas observed in upwelling region
where its diet contains a higher proportion of mpdankton (Garrideet al, 2008; Costalago
et al, 2015). Such dietary strategies may lead sardiree¢upy a lower trophic position than
sardinella. During upwelling periods, this dietatyategy may be in favor of sardine which
can feed on phytoplankton and small zooplanktorcantrast to the zooplankton-feeding
sardinellas (Bineet al, 1998). Therefore, physical forcing caused by, epyvelling or wind
mixing, leading to different production and sizeesfpa of phyto- and zooplankton may
provide feeding environment more favorable for saar for sardinella as suggested for the
alternation between anchovy and sardine perioda (éa Lingeret al, 2006).

Competitive interactions between the two speciggabably minimal if one of the species (in
this case sardine) has a more plastic morphologlyahables it to efficiently utilize a wider
range of resources or to adapt more rapidly torenmental changes imposed by seasonal
variations (Van der Lingeat al, 2006; Costalaget al, 2015; Gushchin and Corten, 2015).

In conclusion, the seasonal and latitudinal vaorai in sardine and sardinella off the
Mauritanian waters are mainly linked to the spedi@srmal tolerance and temperatures
required for spawning. Thus, long-term changesadise abundances and distribution would

be susceptible to environmental forcing under da@lclimate change scenario. However, our
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results suggest that primary productivity assodiatgh upwelling intensity may affect, via
trophodynamique control, sardine spatio-temporstridbution and abundance.
Species-specific responses to environmental factmul provide a key to explain variations
of population dynamics among different species lie field of comparative ecology.
Environmental fluctuations can lead to variationrésources, and thereby a variation in the
diet choice of a species. The present study do¢salhmv inference of any conclusive
explanation for competitive feeding interactionvibe¢n the two species. An important aspect
that should be addressed in future studies isrtipdiic position and the dietary strategies and
feeding-related ecomorphology that sardine andrsgltd have adopted in this transition area

in which either species exists depending on thegieg environmental conditions.
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Chapitre 5

5. Etude de la structuration des populations de la
sardinelle ronde Sardinella aurita dans le systeme
d'upwelling des Canaries (NW Afrique) a partir de

I'analyse de la forme des otolithes
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Introduction du chapitre

La préservation des ressources halieutiques sudposeécessité d'assurer une exploitation
durable de ces ressources et une viabilité a lemge du secteur. Pour cela, I'exploitation et
la conservation des ressources marines nécessiterfionne connaissance de la structure des
populations et l'identification des stocks (Cadhiral, 2013). Cela est important pour pouvoir
estimer les parametres clés de la dynamique deslgimms nécessaire aux modeles de
gestion. En milieu marin, malgré I'absence de éagsi géographiques a la dispersion, peu
d'espéces forment des populations homogénes étssatt les populations de poissons sont
souvent composées de stocks distincts. En effedstiide plus en plus reconnu que de
nombreuses populations de poissons marins, y cencpgz les petits poissons pélagiques
comme la sardine ou I'anchois, sont constituéeegi®upements de plusieurs composantes
géographiques (Bachet al., 2014; Jemaat al, 2005a, b). Ces groupes locaux et isolés de
poissons peuvent avoir des caractéristigues démloignzes, telles que la croissance, la
mortalité et la reproduction, difféerentes et desmaipar conséquent étre gérés séparément. En
effet, une condition essentielle pour une gestiaime conservation durable de la péche est la
mise en correspondance des processus biologiqugreeitients et les mesures de gestion
(Reisset al, 2009). La connaissance de la dynamique de chstqak, importante pour une
meilleure exploitation de la ressource, ne peut §tas réalisée si les stocks ne sont pas
clairement circonscrits, c'est-a-dire leurs limitedinies par rapport a d'autres stocks de la

méme espéce (Carvalho & Hauser, 1994).

La définition du stock la plus couramment retensiecelle donnée par Ihssehal (1981) :

un stock est un groupe d‘individus de la méme espgi se reproduisent aléatoirement et
dont lintégrité spatio-temporelle est maintenue. plus souvent, un stock est considéré
comme équivalant a une population, du fait de sotement reproductif et génétique. On
parle alors de « stock génétique ». De ce fattlisation des termes « stock » et « population
» est souvent confuse et confondue dans la litterat.e concept de « stock génétique » a été
popularisé par le développement de nombreuses deghd'analyse moléculaires qui
permettent d'identifier des unités de populatiahéiss en terme de reproduction (Carvagho
al., 1994; Ward, 2000).

Les méthodes génétiques sont un outil puissant Bagestion des péches en permettant
l'identification de populations génétiquement dificiees dénommés «stocks génétiques»
(Ovenden, 1990). Toutefois, la plupart des étudésétiques ont montré une faible
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différenciation génétique entre les stocks de poissmarins, particulierement chez les
especes pélagiques, parce que de faibles niveailxxd#ge genes entre les stocks, négligeable
du point de vue de la gestion des ressources, peude suffisants pour assurer

I'homogénéité génétique (Waples, 1998; Bepagl, 1999; Kasapidis, 2014).

Parmi les autres méthodes d'identification deskstae poissons, I'analyse de la forme des
otolithes est aujourd’hui largement utilisée pdigehtification des stocks (Waples, 1998;
Watkinson & Gillis, 2005; Keatingt al, 2014; Sadighzadedt al, 2014; Vieiraet al, 2014).

Les otolithes sont particulierement adéquats peugenre d'études, car ils présentent deux
propriétés fondamentales (Panfét al., 2002): ils sont métaboliquement inertes et ils
grandissent de fagcon continue depuis la naissart@ant tout le cycle de vie en intégrant les
variations de la croissance. L'otolithe se caraéar une forte variabilité morphologique
qui s'est avérée étre un outil utile pour la dieanation entre les stocks de poissons et les
populations locales (Bolles & Begg, 2000; Castoygetal., 1991; Merigotet al, 2007;
Stransky, 2005).

La forme des otolithes est spécifique a I'especais mrésente aussi des variations intra
spécifiqgues (Lombarte & Castellon, 1991). En raides effets combinés de la génétique et de
I'environnement, les poissons d'une méme espece dee histoires de vie différentes
montrent souvent des variations dans la morpholdggotolithes (Vignon & Morat, 2010).
Cela a conduit a I'élaboration de l'analyse deolmé& des otolithes comme un outil pour

I'identification des stocks (Campana & Casselman3).

La sardinelle rondeSardinella auritaest la principale espece ciblée au Sénégal, erb{@aen

en Mauritanie; elle occupe la seconde place eng®ihe captures. Cette espece qui présente
un intérét crucial pour I'économie des pays deéon est aujourd'hui surexploitée (FAO,
2016). Cela est di a une pression de péche impersamn cette espece tant par les flottilles

nationales que les flottilles étrangeres.

La sardinelle ronde est une espéce qui effectuentigrsitions saisonniéeres entre le Sénégal et
le sud du Maroc, mais ces migrations sont encotecamnues (Boély & Fréon, 1979; Corten,
2012). A I'heure actuelle, on sait peu de chosedasstructuration de la population &
aurita. Au niveau de la zone nord-ouest africaine (NQAxistence de deux stocks a souvent
ete évoqueée: (a) le stock sédentaire saharien 230%at.N) et (b) le stock Sénégalo-
mauritanien (22°-12° lat. N) (Maxime et Maxim, 19&8arcia, 1982, Chavanes al, 1991).

Du fait de la présence des sardinelles adultes ftartnée dans la zone nord de la Mauritanie
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et du sud du Maroc, Braham (2013) on suggere g d'un stock sédentaire dans cette
région. La seule étude génétique menée dans la RKEDA a montré une population
homogeéne allant du Ghana (au sud) a la Mauritanieord (Chikhiet al., 1997). Comme
mesure de gestion de péche, le groupe de travala d@AO sur I'évaluation des petits
pélagiqgues dans la zone NOA considére cette populatomme un seul stock dans
'ensemble de la sous-région (FAO, 2001, 2015). duestion importante qui continue
d'interpeller les scientifiques et les gestionrmaides péches, est de savoir s'il existe un ou

plusieurs stocks de sardinelle ronde le long déssdfW africaines.

Le but de cette étude est d'explorer a partir dealyse de la forme de l'otolithe la
structuration des populations &e aurita. Les otolithes (sagittae) de poissons provenant d
six zones d'échantillonnages depuis le Sénégauduyusqu’a la cote méditerranéenne du
Maroc au nord ont été analysés. Pour chaque atolithe combinaison d'indices de forme et
de descripteurs de Fourier ont été étudiés pamdtisodes statistiques multivariées. Au total,
193 otolithes ne présentant pas d'anomalies (lisstson ou cassures) ont éteé traités. Dans la
zone étudiée, trois groupes distincts ont été ifiiémntavec un pourcentage de reclassement
correct de 78%. Le groupe A: Nador (Mer d'Alborade),groupe B: Casablanca (nord du
Maroc) et le groupe C: sénégalo-mauritanien. Now®ns exploré comment les
caractéristiques océanographiques de la régionepeuimiter le mélange des poissons et
ainsi contribuer a leur isolement. Un point impotteessort de cette étude; la confirmation de
I'existence de deux populations distinctesSleaurita entre I'Océan Atlantique et la mer
Méditerranée,-le détroit de Gibraltar agissant cemmme barriére géographique pour la
séparation des populations 8e aurita Le long des c6tes NW africaines, les échansllon
prélevés au nord du Maroc forment un seul groupeesfuclairement isolé de ceux des eaux
sénégalo-mauritaniennes, ce qui suggere l'existeioe stock distinct au nord du Maroc.
Comme suggére pour la sardine (Chlatal.,2009; Jemaat al, 2015b) et I'anchois (Jemaa
et al, 2015a) dans cette région, les causes de l'igpienes sardinelles du nord du Maroc
(Casablanca) peuvent étre liées a des barrieremnogephiques (e.g. des gyres) ou a la
présence de plusieurs émergences d'upwelling agassid du Maroc (Mittelstaedt, 1991).
Dans le groupe C, une certaine discontinuité exédtesuggere l'existence d'une fraction
sédentaire deS. aurita dans le nord de la Mauritanie (banc d’Arguin). lagge plateau
continental dans le nord de la Mauritanie au latgebanc d'Arguin peut avoir contribué a
l'isolement de la population et I'existence d'uraetion sédentaire du stock dans ce secteur.

Les faibles profondeurs associées a la grande uarda plateau peuvent générer des
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structures de cellules d'upwelling qui favoriseatrétention cétiere (Estrads al., 2008;
Mbaye et al, 2015). En termes de gestion de la péche, nodtatssme confortent pas la
politique de gestion actuelle & auritaau large de la cote nord-ouest africaine, quiiceme
un stock unigue dans I'ensemble de la sous-régia®(2001; 2015).

Mots clés sardinelle ronde; otolithes; analyse de formeucstire de la population;

Méditerranéen; Atlantique.
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Insights on stock structure of round sardinellaSardinella aurita off north-west Africa

based on otolith shape analysis

Article publié dans la revue : Journal of Fish By. 2016: 89(4): 2153-2166. doi:
10.1111/jfb.13117

5.1. Abstract:

This study examines the geographic variability tolith shape of round sardinel&ardinella
aurita as a tool for stock discrimination. Fish were gsatl from six sampling locations from
Senegal to the Mediterranean coast of Morocco. ilgpation of otolith shape indices and
elliptic Fourier descriptors was investigated byltmariate statistical procedures. Within the
studied area, three distinct groups were identifietth an overall correct classification of
78%. Group A: Nador (Alboran Sea), group B: Casatda(northern Morocco) and group C:
Senegalese-Mauritanian. The results of this studhficn the absence of an Atlantic Ocean-
Mediterranean Sea transition for this speciesQligaltar Strait acting as an efficient barrier
for S. auritapopulation separation. Off north-west Africa, fisbm northern Morocco form a
single group which is clearly isolated from SenegalMauritanian waters, confirming the
existence of a distinct stock in this area. Amomgug C, some discontinuity exists and
suggests the existence of a sedentary fractio8. adduritain northern Mauritania (Arguin
Bank). The results are discussed in relation t@oographic features and physical barriers to

dispersal and fish management strategy in the siveby.

Key words: Clupeidae; Mauritania; Mediterranean;rdeo; otoliths; Senegal.
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5.2.Introduction:

Round sardinell&ardinella auritaValenciennes 1847 is an abundant and widely Higied
clupeid present in the Mediterranean Sea and effwhst African coast from the Strait of
Gibraltar to southern Angola (Ben-Tuvia, 1960). Ti&ribution area of this short-lived (3-4
years) pelagic species is large, but restricteddon waters (Boélet al., 1982). Off north
west Africa,S. auritaspawning areas are not continuous along the @abiare located in
areas where the continental shelf broadens or astab indentations such as a bay or
downstream of a cape (R@&t al, 1989). Spawning in such areas reduces offstom®e of
reproductive products and keeps the larvae in dyatove area (Mbayet al., 2015). The
main spawning occurs between Cape Blanc and (Batya(21°-23°N) (Conand, 1977; Boély
et al, 1982; Ettahiriet al., 2003) and, to a lesser extent, in between therégmns (Fréon,
1988). Larvae are recruited in two main nursernasrene located off Mauritania on the
Arguin Bank and south of Cap Timiris (20°N) anck tther off Senegal between Gambia and
Dakar (14° N) (Boélet al, 1982; Mbayest al, 2015). The adult migrations, mainly linked to
spawning activities, are still not well known ané @ased on monitoring of the movements of
the fishing fleet (Ter Hofstedet al, 2007; Brahanet al, 2014). It is commonly accepted that
adults migrate annually up and down the north-widscan coast between 12° and 22°N
(Boély et al, 1982; Garcia, 1982pardinella auritais intensively exploited and crucial to the
economies of north-west African countries. It is firimary species fished in Senegal and the
second in Mauritania, with total landings exceedi® 000 t yeat (Zeeberget al, 2008;
FAO, 2012). Although regular international asses#msienave highlighted the risks of
overfishing (FAO, 2015), the various bases of stadsessments (stock structures and
migration, spawning and recruitment periods anagrare still not well known (Brahaet

al., 2014; FAO, 2015). At present, little is knownoab$S. auritapopulation structure. The
only genetic study conducted in north-west Afridaowed a homogeneous population
spreading from Ghana to Mauritania (Chilkéti al, 1997). For the purpose of fisheries
management, the FAO Working Group on the AssesswieSimall Pelagic Fish off north-
west Africa considers a single stock in the whale-segion (FAO, 2001, 2015). Some
studies, however, have suggested the existenceocd than one stock in the whole area
(Fréon, 1988; Marchal, 1991; Brahathal, 2014). Marchal (1991) suggested the presence of
two or three populations off the Senegalo-Maurdargoasts in very separated sectors, which
are characterized by different hydrological comui§, spawning and juvenile concentrations.

A recent study using logbook data showed the engst®f a sedentary fraction of the stock in
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northern Mauritania (Brahamt al, 2014). Considering the location of spawning addl
retention areas (Mbayet al.,2015) off north-west Africa, several stocksSfauritaprobably
exist in this region (Cury & Roy, 1991). Few fislpesies form single homogeneous
populations and most are composed of discrete stothkere is growing recognition that
many marine fish stocks, including small pelagghés, consist of amalgamations of several
isolated geographic components even if they aretgeily identical (Baibaet al, 2012;
Bachaet al, 2014; Jemaat al, 2015a). Relatively low levels of exchange betwstocks,
negligible from a management perspective, may [fiecint to ensure genetic homogeneity
(Begg & Waldman, 1999). These local and isolatedugs of fishes may have unique
demographic properties such as growth and reprmfuand should be managed separately.
The identification of these isolated stocks or gutherefore, is of crucial importance in
fishery science and management and for understgudenpopulation dynamics of a species
in an ecological sense (Caden al, 2005). Among the methods used to identify stptiks
study of the morphological characteristics of dkalihas been considered an efficient tool for
fish stock identification (Campana & Neilson, 1986}olith shape analysis has recently been
widely used with success in stock identificationwvafrious marine fish species, including
small pelagic fishes such as anchduygraulis encrasicolugL. 1758) (Gonzalez-Salas &
Lenfant, 2007; Bachat al, 2014), European sardirgardina pilchardugWalbaum 1792)
(Jemaa et al., 2015b), Atlantic herring Clupea gue L. 1758 (Libungaet al.,2015) and
horse mackerelrachurus trachuruglL. 1758) (Stransket al, 2008). Although otolith shape
provides a phenotypic basis for stock separatiactofs affecting otolith shape are not fully
understood. The otolith shape, among other morphamgaits, like the body shape, is a
characteristic that reflects a combined effect ehggic variation and local environmental
factors (Tudela, 1999; Cardinad¢al, 2004; Vignon & Morat, 2010). Campana & Casselman
(1993) suggested that environmental factors arergdg more influential determinants of
otolith shapes than genetic ones. A recent studgn@®n, 2015) established that local
environmental conditions induce an important changeotolith shape. Indeed, various
environmental factors such as water temperatungthdend feeding conditions (Gauldie &
Crampton, 2002; Cardinat al, 2004; Gagliano & McCormick, 2004) influence figrowth
which in turn can affect otolith growth, hence pwothg variations in otolith shape in the
absence of genetic differences (Simonetal.,2000). The presence of hydrographic features
may act as barriers to fish dispersal and migrafigachaet al, 2014). As such, geographic
variation in otolith shape reflects the conditiamsder which the stock developed and could

reveal areas within which mixing is restricted. Tdim of the present study was to evaluate
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otolith shape as a methodology for stock discritiama of S. aurita a small pelagic,
migratory species with potential stock mixing dgrihe adult period. Fish from six sampling
areas from Senegal to northern Morocco were anglyseestigations were conducted to find
out how oceanographic features of the area mayiateish mixing and contribute to their
isolation and to what extent otolith shape refléotal environmental conditions and be used

to distinguish different isolated groups of fishes.

5.3. Materials and methods:

5.3.1. Sampling and age determination:
Samples ofS. auritawere collected from six different areas in nortbsivAfrica and the
south-west Mediterranean Sea during summer 2014 fasearch vessels and landing ports
(Fig. IV.1). The areas were selected based onébgrgphical distance between them and the
oceanographic characteristics of the areas (Tablg).l In the laboratory, 270 individuals
were measured (total length, LT, mm) to the nearestand weighed (total mass, M, g) with
a precision of 0.1 g left and right sagittal otaditwere then extracted, washed and cleaned in
distilled water and then dried. Only otoliths with damage or crystallization were used in
this study. All otoliths (n=25) from Joal (areaFg.IV-1) were excluded from the analysis
because they showed crystallization anomalies.méthod used for reading and interpreting
the age followed those established and validateaglthe last workshop on age readingsof
aurita in north-west Africa (FAO, 2006). Each otolith wasad twice and readings for a given
otolith were accepted only if both agreed. Wherrgheas a difference between the two
readings, a third reading was performed and the \adee that was repeated twice was
accepted. In this study, agreement between thditstaeadings was high and reached 86%.
Overall, 193 right otoliths from fish of 2-3 yearfage were used in this study (Table IV.1).

5.3.2. Image acquisition and shape measure:

To minimize distortion errors within the normalieat process during image analysis, otoliths
were placed on a microscope slide with the sulaas§ downwards and the rostrum always
pointing in the same direction (upwards) (Nolf, 298usetet al, 2008). The otolith outlines

were digitized against a black background usingnaage-analysis system consisting of a
high resolution Sony video camera (www.sony.comjnexted to an optical microscope. The

microscope magnification was adjusted to the sizBeotoliths to ensure as high resolution
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Figure 1V.1: Map of Sardinella aurit: (*® ) sampling areadll , observed nursery groun

(adapted from Boélyet al, 1982); , main frontal zone between North Atlan

CentralWater (NACW) and South Atlantic Central Wa{8ACW) masse 5 , mesoscale
Canary lIsland eddies—», CanC: Canary Current; MC: Mauritanian Current;QNENorth

equatorial Current; NECC: North equatorial Counterent

as possible, varying betwex16 and 28. High contrast video images were obtained

transmittedlight, producing dark tw-dimensional objects with a bright background. E

digitized image was then analysed using in-analysis software (TNPC 5.0, NOES

http://archimer.ifremer.fr/doc/00032/14288/1156/pdo measure otolith area , mnf),

perimeter , mm), maximum length (,, mm) and maximum width (W, mm). Six sh
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indices were calculated as follows: Circulari®y(A?)™], rectangularity [A(ltW)™], ellipticity
[(Lo-W)( Lt+W)™], roundness [4A{Lo%)™"], aspect ratio (}W™) and form-factor (#A)( 09)™.
These univariate descriptors were screened for aldgnand homogeneity of variance using
Kolmogorov-Smirnov normality tests and Levene’s tdesrespectively and were In
transformed if these criteria were not satisfietie Tmethod of elliptic Fourier descriptors
(FD) was used in accordance with the proceduregestgd by Kuhl & Giardina (1982) and
calculated with shape software (lwata & Ukai, 200)e Fourier power (FP) spectrum was
calculated to determine the sufficient and necgssammber of harmonics for the best
reconstruction of the otolith outline. As the firk8 harmonics reached 99% of the mean
cumulated power, the Fourier analysis indicated the otolith shape o%. auritacould be
summarized by these 13 harmonics, i.e. 52 (13 24#®s. The first harmonic represents the
starting point of the outlines and is not relevémt shape analysis. Consequently, the
coefficients corresponding to this harmonic wereniglated (Gonzalez Salas & Lenfant,
2007).

Table IV.1. Summary information of Sardinella aurita sam@eslysed in the study (age
groups 2 and 3 years): sampling areas, localiiesa code (Fig. 1V-1) dates, total lengths
(LT) and number (n) of otoliths analysed.

Mean = SD

Region Country Area Location Area code Month Lt (mm) n

Southern Alboran Se.  Morocco Nador 35°16'N 2°44'W 1 June 2014 252.3+ 8.13 29
North-west

African coast Morocco Casablanca 33°42'N 7°42'W 2 June 2014  328.32 % 9.44 30

Mauritania  North Mauritania 20°14'N 16°59'W 3 July 2014  325.39 + 16.11 32

Mauritania South Mauritania 17°18'N 16°16'W 4 July 2014  315.39 + 13.97 31

Senegal Dakar 14°42'N 17°16'W 5 August 2104 296.41 + 19.42 46

Senegal Joal 14°10'N °16°52'W 6 August 2104 270.95+ 1341 25

5.3.3. Size correction and multivariate analyses:

The relationship between shape indices, FDs anads checked using Pearson’s correlation
coefficient (r), finding a significant correlatiobetween these variables (P<0.05). Most
important for morphometric analysis is the cormattof the data by size, i.e. uncoupling of
otolith shape and+. To eliminate the effect of{Lon shape indices and the FDs, the standard
residuals from a linear regression of each shagiees and FD on therlwere calculated for
the whole data (Reist, 1985). The size-correctathbkes were screened for normality and

homogeneity of variance using Kolmogorov-Smirnowmality tests and Levene’s tests,
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respectively. The normalized shape indices and W& normally distributed (P>0.05) and
they showed homogeneity of variance (P>0.05); thezethe use of parametric tests in stock
discrimination was possible. Two techniques werdusr investigating differences between
stocks: linear discriminant analysis (LDA) and hrehical cluster analysis. LDA was
performed to detect morphometric differences indtwdith shape between areas (Xlstat 2015;
https://www.xlIstat.com/). The classification succanto groups was tested by jack-knife
cross-validation and Wilk’d. was used to evaluate the discrimination powerratighical-
cluster analysis based on the Euclidean distamggesiinkage was used for classification and
ordination of fish into groups. Similarity matricegere constructed based on the Euclidean
distance. For comparison of geographical differsermetween otolith shapes, size-normalized
average shapes were calculated from the mean F@saéb stock and presented as an overlay

graph of the reproduced outlines. Analyses and teste carried out using the Xlstat 2015.
5.4.Results:

Because the age of fish can have a consideradigeimfe on otolith shape (Campana &
Casselman, 1993) the potential significance of fe&gfe on otolith shape variation was
explored. As most of the growth 8f auritaoccurs during the first year of life with slowing
during the second year when sexual maturation kgsirb (Pham-Thuoc & Szypula, 1973;
Cury & Fontana, 1988) young. aurita(age 0 and 1 years) have distinct otolith shapes a
showed low similarity with other age groups (2+ rg@aSince no significant difference in
otolith shape of 2 and 3 ye&: auritawas found, analysis of otolith shape focused amy
these age groups. Circularity (Cir) was eliminafi@in the study due to the impossibility of
changing the normality or variance homogeneity. tA# other shape indices measurements
were normally distributed (P>0.05) and showed hognegy of variance (P>0.05). The effect
of size on the shape indices and FDs was succhssfithinated (f <0.001). The first two
discriminant functions of the LDA performed withagie indices and FDs pooled together
accounted for 73.7% of the variance. Individualsilddbe significantly discriminated into
three distinct groups based on the first two fuordi(Wilk'sA=0.017, P<0.001) (Fig. IV-2).
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Figure IV.2. Linear discriminant analysis scores for the classiion of otoliths of Sardinell
aurita by sampling areas (five areas; HV-1) based on pooled data of shape indices
Fourier descriptors [only barycees ( ®) are shown].

Group A wascomposed mainly of individue from area 1 (Nador; Fity/-1), group B was
composed of individuals from are (Casablanca; Fig.I\d) and group C of individuals fro
areas 3, corresponding to tl Senegalese-Mauritanian areas (Figl\V-The jac-knifed
classification results validataost of the patterns observed in the LDA analyEablelV-2).
The classificatiormatrix was interpreted in two ways: first, by ohseg the proportion o
fish that arecorrectly classified in each group and, secondptiportion of fish from a give
group that are classified into another group. lis thay, the better defined groups the
more similar groups were edtified. The Nador group (arel) and the Casablar group
(area 2) had higher percentages of individusuccessfully classified (85 & 63%
respectively) than the Senega-Mauritanian areas (8) with an overa classification
success of 51%; Wilk'a=0.017, P<(.001 (Table 1V-2 and Fig. I\B). Higt misclassification
percentages were observed between &4 and 5 (up to 39%) asell as within areas 3 and
(up to 34%) and up to 17% within areas 3 and 4 I@1V-2 and Fig.IV-3). Most of the
patterns observed in the discriminant analysis watlate( by cluster analysis, suggesti
three main groups (at Buclidean distance arbitrar set at c. eight) (FiglV-4): group A:
Nador (area 1), group B: Casablanca (area 2 group C: Senegalesdauritanian (areas-
5). An LDA of these three groups v carried out revealing high classifications (ove

classfication success of 78%;W'’s A=0- 183, P<0001) (Table IV-3).The reconstruction ¢
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the shape outline from the average harmonics shaliguhct differences between the three
groups identified (Fig. IV-5). The highest betwegnoups variation clearly occurred in the
width direction of the otolith. Shape variation Ween the three groups was highest on the

dorsal and ventral outline.

Table 1V.2. Jack-knifed classification matrix of the discnmant analysis of Sardinella aurita
between sampling areas (Fig. IV-1). Correct classtion in bold; overall classification
success; 51%, Wilk's=0.017, P<0.001)

Areas 1 Nador 2 Casablanca 3 North Mauritania 4 South Mauritania 5 Dakar
1 Nador 85 5 5 0 5
2 Casablanca 11 63 11 11 5
3 North Mauritania 6 9 34 16 34
4 South Mauritania 9 4 17 30 39
5 Dakar 4 11 13 28 43

The otoliths from group A (Nador) were particulawder and slightly shorter compared with
the other groups. Only small differences betweegraye shapes of groups B (Casablanca)
and C (Senegalese-Mauritanian) were observed, extdpe anti-rostrum and ventral part
near the post-rostrum. In general, group B is inn@rmediate position between groups A
and C.

Table 1V.3. Jack-knifed classification (%) matrix of the linadiscriminant analysis between
the three groups (A, B and C) of Sardinella audentifier with the cluster analysis. Correct
classifications are shown in bold; overall classifion success 78%;Wilk’s=0.101, P<0.001

Southern Senegalese-
Stocks Alboran sea (A) Casablanca (B) Mauritanian (C)
Southern Alboran sea (A) 85 5 10
Casablanca (B) 5 68 26
Senegalese-Mauritanian (C) 6 13 81

5.5.Discussion
Otolith shape analysis &. auritashowed significant variation among the areas studi the
Mediterranean Sea and off the north-west AfricaastoThree distinct groups could be
discerned: group A, Nador (Alboran Sea), group Bsdblanca and group C, Senegalese-
Mauritanian. Significant differences in otolith glegawere found between fish from the
Atlantic Ocean and the Mediterranean Sea areas. ddrees with the results of the genetic
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study onS. auritabased on mitochondrial DNA, which showed that thisreo gene flov
between Atlatic Ocean and Mediterranean Sea populations ande#igtence of twi
genetically differentiated populations (Chiket al., 1997). The oceanographic proces
occurring off the Strait of Gibraltar have been destrated to act as barriers to gene flow
many fish species (Bachet al. 2014). Many studies showed that fish species frbe
Atlantic Ocean and Mediterranean Sea could bendigished using otolith shape analy.
This is the case for Atlantic saury Scomberesoxusa(Walbaum 1792) (Agtera Brophy,
2011), E. encrasicolus (Bacet al, 2014), the combeB&erranus cabrillaL. 1758) (Tusett
al., 2003) andr. trachurug(Stranskyet al, 2008).
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Figure 1V.3. Proportional classification of Sardinella auritalinduals between samplir
areas in the discriminant analyses. , :1 Nador; 2 Casablanca; 3 north Mauritania; 4Is
Mauritania; 5 Dakar.
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Differences in environmental conditions can haveoasiderable influence on how otoliths
grow and consequently how otolith shapes are for(@ampana & Neilson, 1985). Many
studies have demonstrated that otolith morphology ¢ary in response to differences in
growth regimes for a range of species (Cardieala.,2004). Observed differences in otolith
shape could be a result of the contrasting envienal conditions experienced by fish in the
studied areas. Geographic variations in environalerinditions such as temperature and
food availability (productivity) may have influenteS. aurita growth. Growth studies
conducted by different authors of. aurita showed growth rate differences between
Mediterranean Sea and Atlantic Ocean populatiosgijias et al., 2005) and also between
populations inhabiting the West African coast (Memic 1993). Food availability in the
Mediterranean Sea is much lower and the prevat@mgperatures much higher (Stergiou,
2000) when compared with the cold nutrient-rich ewatin upwelling systems, such as off
north-west Africa (Mann & Lazier, 1996). A numbef sub-populations constituting one
metapopulation are assumed to occupy waters oeendnth-west African shelf, between
Senegal, Mauritania and Morocco (Garcia, 1982).ine\1970) developed the concept of
metapopulation to describe a population consistingiany local populations (or stocks). Off
the north-west African coast, the existence ofréigcspawning and nursery areas (Baadly
al., 1982; Royet al, 1989), retention areas (Moyarbal., 2014; Mbayeet al, 2015) may
contribute to the isolation of sub-populations. i&continuity between fish from Casablanca
(group B) and the group C from Senegalese-Maudtanvaters was evident in the results
from the cluster and discriminant analysis. Thessults reinforce previous studies that
suggested the existence of a distinct stock orpsyhdation in northern Morocco (Garcia,
1982). Population structure is determined by theraction of homogenizing factors and
geographical fragmentation (Vandameteal.,2014). In the last few years, many studies have
showed that oceanographic features, such as eddie$ronts, may prevent random mixing
and diffusion of pelagic larvae (Galargaal.,2009; Galindcet al.,2010; Whiteet al.,2010).
As suggested fd8. pilchardugChlaidaet al, 2009; Jemaat al.,2015b) andE. encrasicolus
(Jemaeet al, 2015a), the causes for the isolation of thehswrt Morocco (Casablanc®)
aurita may be related to oceanographic barriers (e.@gs)\yr environmental barriers such as
the presence of several emergences of upwellitigeisouth of Morocco (Mittelstaedt, 1991).
Although they have been treated as a single grainpgh rate of misclassification was found

between individuals from group C (areas 3-5).
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Figure IV.4. Cluster analysis output depicting the linkage degchm on Euclidean distanc
among mean otoliths shape indices and Fourier ig¢ss for group A (Nador, Alboran Sei
group B (Casablanca, northern Morocco) and grouis€hegales-Mauritanian)Sardinella
aurita otoliths from the five sampling are.

This probably results frorthe mixing ofS. auritain this area due to larval dispersion ¢
latitudinal migrationof adults (Brahanet al.,2014). In this area, adults are supposed to
an annualimigration cycle ranging from ° to 22°N (Boélyet al, 1982; Garcia, 1982). .
recentdetailed study using logbook data (1-2009), however, presented a variety of
hypotheses about adult migration (Brahet al, 2014). It was suggested that paithe sub-
population, is probably more sedentary and remiairiee permanent upwellii area located
in northern Mauritania and southern Morocco. Presggita indicate th the southern
Mauritania and Dakar (areas 4 and 5) form e-group with more similaries between them,
compared with northerMauritania individuals (area 3). This re: supports the existence
a sedentary supepulation ofS. auritain northern Mauritanias suggested by Fréon (19:
and Brahanet al (2014). These authors mentioneatthe observed presence of adult fist
northern Mauritania and southern Morocco year round suggests the existence
sedentary fraction of the stock in this area argued that this makes sense becaust

upwelling intensity and the productiv arealways high in this region (Croppet al.,2014).
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Areas 4 and 5 (southern Maurite and Senegal) are located in the region of theaeleition

gyre characterized by a strc seasonality and a large offshore extension of oployll €
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Figure 1V.5. Average outline of otoliths from the three grougeritified based on mean Fourier descrip
within each group: ..... group A, Nadc-Alboran Sea; ___ , group B, Casablanca;_ , group C, Senegalese-
Mauritanian.D: dorsal;V: ventral;E: excisura majorR: rostrum;A: anti-rostrum}P, pos-rostrum.

whereas area 3 (northekmauritania) is characterized by aweak seasonality @ persister
large offshore extensiowf chlorophyll a (Lathuiliereet al, 2008). The high rate of
misclassification foundbetween individuals from group C could also redulim larval

dispersal. Indeed, fishoming from the same spawning area might dispessiaraae ant
grow up in contrastingenvironmental conditions, acquiring different atiolishapes. Of
Mauritaniaand Senegal, observations by several authors (Eet al, 1982; Fréon, 198¢
found two main spawning areas fS. auritalocated within the two highest retention ai

(the Arguin Bank north of 19°N and south of Cap-Vert 1Mj. The largecontinental shelf in
northern Mauritania off Arguin Bank may contributelocal coasti fish population isolatiol
and the existence of a sedentary fraction of tbeksin this area. Wideshelves may geners
upwelling cell structures that enhance coi retention (Estradet al, 2008; Mbayeet al.,

2015). The latter authors point out that shelf zone located off Arguin Bank (.5°-21°N) is
highly retentive forS. auritaeggs and larvae. They found that the maximum netemates
occur in July to Augustind November to December and match the main spgvp@nods o

S. aurita This has been confirmed by a study of early life staggridution of S.aurita
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(Ettahiri et al, 2003). These authors concluded that the southEmoccan and northern
Mauritanian S.aurita can be considered an independent sub-populatiba. differences in
otolith shape of. auritaoff Mauritania and Senegal suggest the existefhcsotated groups
of fish with some mixing, but to what degree thegseups or sub-populations interbreed
during reproduction is not known. A more detailéady of larval dispersal, adult migrations
and spawning behaviour is crucial for understandmegpopulation structure &. auritaand

to enable proper management and sustainable eatpboitof the species. As highlighted by
Brahamet al (2014), discussion of stock structures off navést Africa is worth reopening

and this topic should be a priority for future raxsd at the regional scale.

In conclusion, the results of this study showed ttalith shape analysis is a useful tool for
discriminating S aurita belonging to separate stocks both at local argklacales. It clearly
indicates that Mediterranean Sea and Atlantic O&auritapopulations are distinct. Unlike
the genetic study conducted off north-west AfriGhikhi et al, 1997), otolith shape d.
aurita suggests the existence of isolated groups of Tibk. separation of these groups seems
to be linked to oceanographic barriers and locénteon areas. In terms of fisheries
management, present results do not support therdumanagement policy f@&. auritaoff

the north-west African coast, which considers @lsirstock in the whole sub-region (FAO,
2001, 2015). Sinc8. auritahas a high growth rate and fish recruit to thhdry at an age of
1-2 years (Boélyet al, 1982), it is necessary to manage these isolgtedps as discrete
stocks. For pelagic species with high gene flow, ghesent results emphasize the importance
of not only focusing on genetic variability but @lsaking into account the identification of

phenotypic stocks to ensure sustainable fishendscanservation of the species.

This study was performed in the frame of the Glod&E@roject ww.foresea.fr/globcoast)
which is funded by the Agence Nationale de la Resdfee (ANR-11-BLAN-BS56-018-01).
The GlobCoast project is affiliated to the LOICZdaAQUIMER project. A post-doctoral
grant was funded by ANR to M.B. and a doctoral gtanA.M.J. was funded by Ambassade

de France in Mauritania.
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Chapitre 6

6.Discussion générale et perspectives
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Discussion générale et perspectives:

Le but principal de cette these était d'une partiécrire les variations saisonnieres et inter-
annuelles de I'environnement marin de I'upwellieg €anaries le long de la céte Nord-Ouest
de l'Afrigue (NOA), et d'autre part de relier ceariations avec les dynamiques spatio-
temporelles de principales especes de petits pglagidimportance commerciale de cette
zone. Les résultats obtenus permettent de compéterapporter de nouveaux €léments de

connaissances sur cet écosysteme et sur son éwolétente.

Pour atteindre les objectifs fixés dans la theseisravons utilisé différents jeux de données
disponibles afin d'avoir une vision la plus comeglgtossible du fonctionnement de cet
écosysteme. Ainsi, hous avons combiné des donmaé¢eltitaires, des données de campagnes
scientifiques acoustiques, des statistiques deepécties analyses de formes des otolithes. Ce
type de données bien qu'aujourd’hui largementségék dans différentes études scientifiques

présentent quelques limites que nous discuteredsssous.

6.1. Analyse critique et limites des données

Les données environnementales satellitaires:

L’avantage de ces données résulte de leur coueespatiale tres étendue couplée a une
echelle spatiale tres fine (4 Km) et un pas de teregserré (jour/semaine). Cette approche
permet ainsi d'examiner les tendances des param@&T, turbidité, vent, chlorophylkg

qui peuvent affecter directement ou indirectemaryrbductivité biologique et la péche. Les
variables étudiées dans cette étude ont été chalsi¢ait de leurs influences connues sur les
populations de poissons. Il s'agit de la tempéeatier surface (SST), de l'indice d'upwelling,

de la turbulence, de l'indice de rétention et dmlacentration en chlorophylke-

Pour étudier les variations et les tendances diéool de I'environnement, il est nécessaire de
disposer de longues séries chronologiques poulifiégsents parameétres étudiés. Par exemple
pour la chlorophylle, pour analyser la série chtogigue la plus longue possible, nous avons
d'abord essayé d'utiliser 'ensemble des donneeds différents satellites: SeaWiFS (1997-
2010), MERIS (2002-2012) et MODIS-Aqua (2002-2018gn point important lors de

analyse des données environnementales a longetesn la constance de la qualité des
données au fil du temps. Nous avons montré pouchlarophylle a, que malgré les
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corrections atmosphériques, les données de Sead¥it& MODIS étaient sous-estimées par
rapport a celles de MERIS. Ces différences ne gastdues a la qualité des données, mais a
la meilleure couverture spatiale de MERIS, surfmdts de la céte ou la Chlprésente les
concentrations les plus élevées. Aussi, pour élatebiais possibles dus a I'étalonnage des
capteurs, nous avons donc décidé d'utiliser unigménes données du capteur MERIS et de

se concentrer sur la série chronologique 2002-2011.

Les données environnementales issues de mesusés sont peu abondantes dans la région
et sont souvent discontinues aux échelles temparéiinnées, saisons) et spatiales. C'est le
cas des données météo comme le vent, dont les e®rsoéit importantes pour I'étude de
l'upwelling. Il y a peu de stations météo dansdaezd'étude et la qualité des données (ex.
calibration, relevés des anémomeétres, etc..) liheibe utilisation. C'est pour cela que nous
avons privilégié les données satellitaires. Ceniders présentent aussi un certain nombre de
limites qu'il faut prendre en compte. Par exemiglggrobleme de la couverture nuageuse qui
peut réduire la qualité et la disponibilité des mies pour certains secteurs et certaines
périodes. La zone NW africaine est particuliere antpe par les poussiéres du désert du
Sahara. Pour la chlorophyle-le probleme a été surmonté grace aux corrections

atmosphériques faites sur les sorties MERIS uéitis#ans ce travail.

Par ailleurs, les données satellitaires de la teatpee (SST) et de la concentration en
chlorophylle sont des données de surface. Lorsques’intéresse a relier les variations spatio-
temporelles des petits poissons pélagiques avedgrbmnement, il faut étudier ce qui se passe
dans toute la colonne d'eau (milieu de vie destyqiélagiques) et s'intéresser a la
structuration verticale des masses d'eau. Pauw|l@'autres parametres environnementaux
comme la teneur en nutriments, en oxygene, laitaliou encore des données sur le
compartiment zooplanctonique (proies des poissangient permis de me mieux analyser

l'influence de I'environnement sur la dynamique ietsts poissons pélagiques.

Les données acoustiques:

L'utilisation de l'acoustique pour I'évaluationsdeocks de petits pélagiques est largement
répandue au niveau international. Dans la zone Witame, les prospections acoustiques a
bord de navires de recherche ont commencé depsiigrieées 70. Plusieurs bateaux de

recherche ont opéré dans la région dans le cadmatgammes communs de recherches.
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Nous citons par exemple la Thalassa en 1977, leD¥/@ridtjof Nansen de 1981 a 1992 et
les navires russes vers début des années 90ss $&sildonnées des campagnes scientifiques
acoustiques réalisées par le N/O Dr. Fridtjof Nansetre 1995 et 2006 de fagon continues
sont exploitables pour notre étude. Ce programmecieerches supervisé sous I'égide de la
FAO a permis de prospecter toute la zone NW afreeaillant de la Guinée jusqu'au Maroc.
Ces derniéres années, a partir de 1998, les pagssteis-région : le Maroc, la Mauritanie et
le Sénégal, ont acquis de nouveaux navires dendahen mesure de mener des prospections
d’évaluations acoustiques de routine et des stigumis locaux ont été formés, avec le soutien
de la FAO, pour I'estimation acoustique de I'abarmades petits pélagiques. Toutefois des
problemes d'intercalibration, de suivis régulietsde périodes de prospections ne nous
permettent pas d'utiliser ces données sur I'engehdlnotre zone d'étude et ne peuvent
constituer des séries homogenes. En effet, le szlieénprospection, les périodes, les zones et
le temps alloué, les équipements d'écho-intégrateuvent étre différents d'un pays a un
autre.

L'évaluation acoustiqgue des petits pélagiques estue délicate par le comportement
nycthémeéral des agrégations des bancs de poiska®. connu que plusieurs especes de
petits pélagiques vivent le jour en bancs et spedsent la nuit. Or ce comportement peut
avoir une incidence sur les résultats d'évaluatiem campagnes acoustiques. Dans certains
cas, les campagnes ne sont réalisées que de ngiteode jour ou alors en dupliquant les
parcours jour-nuit.

De 1995 a 2006, le N/O Dr. Fridtjof Nansen a meaé prospections acoustiques chaque
année durant les mois d’octobre a décembre dane tawsous-région NW africaine (10°-
35°N). Ces campagnes acoustiques sont réalisg@esmection continue pendant le jour et la
nuit. Ce choix résulte d'une optimisation du tem@s campagnes acoustiques et d'un souci de
couvrir 'ensemble de la zone a une méme périoddait que beaucoup d'espéces étudiées
dans la zone sont des especes migratrices, ildassi éliminer I'effet de ces migrations
horizontales pour éviter le double comptage.

La comparaison des données acoustiques de deugesspe chinchard et la sardinelle, a
montré que l'effet "nycthémere" expligue moins &é &e la variabilité totale (Ould Taleb
Sidi, 2005). Une autre étude utilisant les données campagnes acoustiques du N/O Dr.
Fridtjof Nansen a comparé dans la zone mauritaeielan différence entre la densité
acoustique estimée pendant le jour et la nuit p@wardinelle (Braham, 2013). Cette étude

montre que les effets années et strates (bathyhsomt les plus significatifs, mais que I'effet
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jour/nuit est aussi significatif. En effet, il tre®& que la densité acoustique est en moyenne
plus importante pendant la nuit que le jour paligcament dans les strates cétieres (Figure
15).

Ces différences soulignent que l'intégration du porement nycthéméral peut améliorer la
précision des campagnes acoustiqgues. Les chalutdgeswit pourraient étre plus
représentatifs que ceux de jour du fait que le j@witement des bancs constitue une source
de biais importants et que les espéces sont méanpérs des campagnes réalisées de 1995 a
2006 avec le N/O Dr. Fridtjof Nansen, sur les 142 ptospections acoustiques réalisées,
85,7% l'ont été durant la nuit minimisant ainsi éeseurs pouvant étre liées aux prospections

jour/nuit dans notre étude.
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Figure 15. Log de la densité acoustique (SA totale des ppétagiques) jour et nuit toutes
années confondues 1995-2006 (zone mauritanienregr@3 Braham, 2013).

Les campagnes acoustiques sont utiles pour anglygeisément la distribution spatiale des
poissons. Toutefois, il convient de noter que lamgagnes ont été menées seulement en
automne et ne tiennent pas compte de la variabiisgssonniere des conditions
environnementales et des périodes biologiques ddejtion, migration) des especes de
poissons analysées. Les populations de poissoagigées au large de I'Afrique de I'Ouest se
reproduisent tout au long de l'année, mais avecpiss saisonniers marqués (Roy et al.,
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1993). La sardine se reproduit principalement pendéiver en dehors de la saison

d'upwelling tandis que la ponte d'anchois a liengypalement en été, pendant la période de
forts upwellings (Belveze et Erzini 1983; Aristegtial., 2006; Berraho, 2007). Au sud de
22°N, les sardinelles se reproduisent surtout pgnidasaison d'upwelling (en hiver et au

printemps), avec un pic majeur en mai et juin (Rr&988). Les résultats des campagnes
acoustiques que nous avons traités correspondentaldifférentes phases biologiques pour
les trois espéces et ne peuvent par conséquentegtrapolés a d'autres saisons non

prospectées.

Les statistiques des péches :

Bien que les campagnes scientifiques acoustiquefitlagle leurs couvertures spatiales et

temporelles fines permettent d'obtenir une bonmeésentation de l'abondance et de la
distribution spatiale des petits pélagiques, lemises en ceuvre et les colts associés ne
permettent pas un suivi aux différentes saisondgfdain certain nombre de limitations, les

données issues des déclarations de la péche comlmesont souvent le seul moyen

d’estimer I'abondance et la répartition spatiale pleissons a différentes périodes de temps.
C'est une pratique trés courante que de recouxidaunées de captures et d'effort qui sont
ainsi l'une des bases fondamentales de I'évaluatsnstocks halieutiques au travers des
captures par unités d'effort (CPUE). Ces indicag sensés mesurer |'état du stock, dont ils
permettent de suivre I'évolution d'abondance auscdes années tout en étant utilisés comme

variables d'entrée dans les modéles d'évaluatiestdeks.

La CPUE est l'indice d'abondance le plus fréquentragiisé en halieutique. Pourtant, son
emploi est délicat et pose un certain nombre dbl@nees le plus souvent liés a non-linéarité
de la relation CPUE/abondance du fait de I'hétérégé spatiale de la ressource et au

comportement de recherche des navires (Hilborn &tét& 1992).

Dans la zone économique exclusive mauritanienneE)ZEkes données disponibles sur
I'activité des bateaux de péche sont celles qui dédarées dans les journaux de péche. Cette
base de données a été beaucoup retravaillée paxpesds nationaux et internationaux avant
d’étre validée et considérer comme une ressourc#odeées fiables. Toutefois les captures
réalisées dans cette zone peuvent étre influenpéesles stratégies déployées par les
différentes flottilles opérant dans la zone. Ereteffes bateaux pélagiques industriels en

activité dans la ZEE mauritanienne n’ont pas la mé&tnatégie de péches (engins, especes
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cibles, etc.). La flotte industrielle fluctue autale 50 unités, opérant sous le pavillon de 23
pays différents (Ould Taleb Sidt al, 2012). Cette flotte peut étre divisée en deuggries:

les chalutiers de type russe et les chalutieryple méerlandais. Les chalutiers de type russe
ciblent principalement les chinchards et les magmex et normalement ils péchent la
sardinelle qu’en tant que prise accessoire. Letutibies de type néerlandais constituent les
plus grandes unités dans la flotte industrielldegmes de longueur, tonnage et la puissance
du moteur (Ould Taleb Sidit al.,2012). Cette flottille cible les clupéidés (pringipment la
sardinelle). Par ailleurs, d’autre especes sontre@aksentées dans les bases de données, car
elles ne sont pas ciblées comme c'est le cas panchbis. Pour cette derniére espéce,
plusieurs indications laissent supposer que la un@jgartie des captures déclarées en
Mauritanie comme anchois (moyenne de 100 000 tQmomsrait en fait étre des juvéniles de
chinchards transformés en farine et devenant dé&itenon identifiable. Bien que la loi
mauritanienne exige que les bateaux remettentetiefimarée un journal de péche contenant
toutes les données relatives a l'activité de pduredant une marée donnée a la DSPCM,
certaines défaillances persistent comme les faudéekarations concernant les rejets, les
zones de péche, les captures, les prises accessgire. En Mauritanie, un systeme de suivi
scientifique a été mis en place depuis les ann@epedmettant la collecte des données
commerciales a bord des flottilles pélagiques ¢éarsges par leurs hétérogénéités
(nationalités différentes, caractéristiques techesoetc) et une grande mobilité. Chaque
enregistrement renseigne sur les captures joureslar espece ou groupe d’espéces (en kg),
I'effort de péche journalier (en heure de chalu}atge code du navire, sa nationalité et en
général ses caractéristiques (puissance motringuéur, largeur, jauge, poids des cales), la
période (jour, année) et le secteur d’activité. Zzome mauritanienne est subdivisée en 80
secteurs ou carreés statistiques de 30 minutestdeckacun, cette subdivision pourrait générer
des erreurs sur les distributions réelles des espdicaurait été préférable de disposer des
positions exactes des captures pendant une maoréee a partir des données VMS. Par
ailleurs, les données de CPUE peuvent au courartdeses étre affectées par les changements
de mode et de niveau d'exploitation et aussi deage§églementation, quotas..). Depuis le
milieu des années 1990, les prises de petits gglagiont augmenté de maniére importante
suite a I'entrée dans la zone de péche de plusitaitdles notamment celles de I'Union
Européenne. Les captures de petits pélagiqueslaaitsE mauritanienne ont été multipliées
par un facteur de 5 entre 1990 et 2010 passanviddende 200 000 tonnes a plus d'un

million de tonnes (Braham, 2013).
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D'une maniére générale, I'évaluation de I'abondaleseressources de petits pélagiques a
partir des CPUE est critiquée en raison notammenadyrande variabilité de ces ressources
et du fait que ces poissons ne sont pas aléataitedigtribués (les petits bancs sont plus
nombreux que les grands bancs) (FAO, 1980; Fetoal., 2005). En outre, ils s'agregent
frequemment permettant ainsi de maintenir la CPtdBle méme lorsque I'abondance décline
(Ould Taleb Sidi, 2005). De plus, I'nétérogénéié dctivités, la variété des caractéristiques
techniques des bateaux et I'évolution de la putssae péche dans le temps compliquent
davantage ['utilisation de la CPUE en tant quiiedatabondance. Un autre probleme
concernant l'utilisation de la CPUE comme indiabdhdance résulte du fait que les stocks
de petits poissons pélagiques du NW de I'Afriquesoiet pas limités aux eaux territoriales
d'un seul pays, mais s'étendent dans les eautoteés de deux ou plusieurs pays littoraux
voisins (stocks communs). Par ailleurs, certainskst migrent le long de la cote: ils peuvent
se trouver dans les eaux cotieres d'un pays pendenpartie de I'année, et dans celles de

pays voisins pendant le reste de l'année.

Dans le cadre de notre étude, nous avons utilisédtmnées de captures dans la ZEE
mauritanienne dans chaque carré statistique d'mm-diegré minutes de cété sur la période
1998-2011 pour calculer un effort de péche (CPUBséré comme un indice d’abondance.
Ce sont les seules données disponibles au moigstiEelle mensuelle et spatiale qui nous
permettent d'analyser les évolutions spatio-teniiesrele la sardine et de la sardinelle. Etant
donné que ces deux especes sont les principalésesspiblées par la péche artisanale et
industrielle et peuvent représenter plus de 90%cdesures annuelles de petits pélagiques
(Brahamet al, 2014) et que les captures ne sont pas limitéeslgs quotas ou stratégies de
gestion, nous considérons la CPUE comme un bonyptexieurs abondances dans la zone
d'étude.

La structuration des populations et I'identité detocks

L'exploitation et la gestion des ressources hatjees nécessitent une bonne connaissance de
la structure des populations et l'identifications ddocks (Cadriret al, 2013). Cela est
important pour pouvoir estimer les paramétres aésla dynamique des populations

nécessaire aux modeles de gestion. En milieu mamalgré l'absence de barrieres
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géographiques a la dispersion, peu d'especes ribmies populations homogenes et isolées,

et les populations de poissons sont souvent corapat@stocks distincts.

Dans un contexte d'exploitation partagée par plusipays des ressources halieutiques du
systeme d’'upwelling NW africain, connaitre la stanation spatiale des populations et leurs
organisations en stocks est un enjeu crucial pEsupé&cheries de cette région. En effet, I'étude
de la dynamique de chaque stock, importante poemugilleure exploitation de la ressource,
ne peut pas étre réalisée si les stocks ne sontlg@sment circonscrits, c'est-a-dire leurs
limites définies par rapport a d'autres stocksadmé&me espece (Carvalho & Hauser, 1994).
Les connaissances sur la structuration des popuofatlie petits pélagiques le long des cétes
NW africaines sont encore fragmentaires. Dansdieecde cette thése, nous avons pu grace a
l'analyse de la forme des otolithes étudier lacstmation des populations de sardinelis
aurita. Nos résultats montrent que les sardingbiegdevées au nord du Maroc forment un seul
groupe qui est clairement isolé de ceux des eanggséo-mauritaniennes, ce qui suggere
'existence d’'un stock distinct au nord du Maroms\résultats montrent également qu'une
certaine discontinuité existe dans le groupe ddisaltes des eaux sénégalo-mauritaniennes
et suggere l'existence d'une fraction sédentair§&.dauritadans le nord de la Mauritanie
(banc d’Arguin). Au niveau de la zone nord-ouestcaine, I'existence de deux stocks a
souvent été évoquée sans étre démontrée: (a)cle stdentaire saharien (30°- 22° lat. N) et
(b) le stock sénégalo-mauritanien (22°-12° lat.(Mpxime & Maxim, 1988; Garcia, 1982,
Chavanceet al, 1991).

Pour I'anchois, le groupe de travail de la FAOI'swaluation des petits pélagiques de la zone
NW africaine considere I'existence d'un seul stoolr cette espéce dans la zone d'étude du
Maroc au Sénégal (FAO / COPACE, 1994). Toutefois données sur la répartition spatiale
de lI'anchois suggerent I'existence de 2 stocksehre 27° - 34°N et l'autre entre 19°-24° N.
Ces données vont dans le méme sens que les residtdemaa etl. (2015) qui a partir de
l'analyse de la forme des otolithes d'anchois atr@dtexistence de deux stocks distincts :
une autour du Cap- Blanc (21°N) et l'autre au seiCdsablanca (32°N).
Pour la sardine, le groupe de travail du COPACE FA@sidére I'existence de trois stocks de
sardines dans la zone nord-ouest africaine (Figynés’agit des:

» Stock Nord (35°N 45'-32°N)

» Stock Central (32°N-26°N) (Zone A+B)

» Stock Sud (26°N- jusqu’a I'extension sud de I'eg)€@one C)
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Dans I'étude des relations entre I'abondance gesxes (sardine, anchois et sardinelle) et la
variabilité de I'environnement dans toute la zoh# &fricaine, nous n'avons pas pu raisonner
en terme de dynamique des stocks. Cela résulte giart du fait que pour la sardinelle, les
données acoustiques utilisées ne distinguent pias ks 2 especes de sardinelles et d'autre
part que la structuration des populations de sasd&t d'anchois dans toute la zone reste
encore a étre précisée avec une étude détaillkzefdeme des otolithes. L'analyse de la forme
des otolithes est aujourd’hui largement utiliséarpbdentification des stocks de poissons
(Canaset al, 2012; Keatinget al, 2014; Sadighzadebt al, 2014; Vieiraet al, 2014;
Watkinson & Gillis, 2005). Cette méthode a étéisgid avec succes pour étudier la structure
des populations de poissons pélagiques (Batkal, 2008; Gonzalez & Zardoya, 2007,
Stranskyet al, 2008; Bacheet al, 2014). L'analyse de la forme de l'otolithe detitp
poissons pélagiqgues met généralement en évideneeplus grande structuration de leurs
populations comparées aux études génétiques (Bzichlg 2014; Jemaet al, 2015). Les
individus qui résident dans des environnement&diffts sont généralement censés présenter
des différences (morphologie, cycles de reprodocttaux de croissance et de mortalité),
méme s'ils sont génétiqguement identiques (Heind3R&En général, ces variations sont liées
a la plasticité phénotypique en réponse aux camditienvironnementales (Cadrin, 2000).
Campana & Casselman (1993) ont suggéré que lesufacenvironnementaux influencent
davantage la forme des otolithes que la génétiBigm que les différences phénotypiques ne
fournissent pas de preuves directes de lisolergénétique entre les stocks, ils peuvent
indiquer la séparation prolongée des poissons kandifférents habitats de I'environnement
(Begg et al, 1999). Ces stocksocaux et isolés de poissons peuvent présenter des
caractéristiques démographiques (croissance, esoant, reproduction,...) différentes

justifiant une évaluation et une gestion distinctes

6.2. Principaux résultats obtenus dans le cadre da thése

Variations spatio-temporelles (saisonniéres et natenuelles) des conditions

environnementales récentes de la zone NW africaib@° N-35°N)

Les résultats issus de ce travail ont montré qumie d'étude est caractérisée par une forte

variabilité latitudinale et temporelle des condiscenvironnementales.
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Le long des cotes NW africaines (10°-35°N), nosnd@s nous ont permis d'identifier trois
régions avec une saisonnalité et une intensitéugevélling bien différencié: une zone avec
un upwelling quasi permanent et intense dans l@mégentrale entre le Cap Blanc (20°N) et
le sud des iles Canaris (25°N) et deux autres zdnpsvellings saisonniers de faible intensité
dans le Nord (26°-35°N) et de forte intensité damsSud (10°-19°N). Ces résultats
corroborent ceux précédemment décrit pour d'aytdesodes de temps ou avec d'autres
méthodes de calcul de l'upwelling (Croppral, 2014; Benazzouet al, 2014, 2015).
Cependant, nous avons constaté que la zone d'upyvgliasi permanente intense était plus
étroite en latitude que celle décrite préecédemni@ans cette région, les forts upwellings et
leur persistance annuelle se situent principalemamtte 20°-22° N. Cette zone est
caractérisée par une forte intensité de 'upwelijuigvarie de 60 & 150%hs*.100 m.

La variation latitudinale de la SST était importardans I'ensemble de la zone étudiée
(difference moyenne de 6° C) avec une décroissdnc&ud (24°C) au Nord (18°C). La

variabilité saisonniere de la SST est forte palidcement au sud de la latitude 20° N. Dans
cette région, l'amplitude du cycle saisonnier att&,8°C. Entre 20° et 26° N, la faible

amplitude du cycle saisonnier de la SST reflefeelsistance annuelle de I'upwelling (Roy &
Cury, 2003). Dans la zone d'étude, les variatiomtutlinales et saisonnieres de la
température dépendent de la saisonnalité des éehategchaleur avec I'atmosphere, et de

l'intensité de I'upwelling qui varie lui-méme deda saisonniére (Benazzoetzal, 2014).

Une forte variabilité latitudinale et saisonniere ld concentration en Clla été observée.
Entre 10° N et 24° N, les concentrations de @hsont les plus élevés (concentrations
moyennes annuelles de 2,86 md)ravec des variations saisonniéres marquées. Alid®la
latitude 32° N, la concentration de Ghkst faible (concentrations moyennes annuelles <0,5
mg.m?) avec des variations saisonniéres peu marquéete Cariabilité est le résultat de
l'activité de l'upwelling mais aussi de la dispdlitdd en nutriments nécessaires au
développement du plancton (Patial, 2008; Ohde & Siegel, 2010; Lathuiliézeal., 2008).
Une augmentation du nord au sud des concentragiorédéments nutritifs a été observée le
long des cbtes NW africaines (Aristegial, 2005). Outre les concentrations de nutriments,
la productivité dépend aussi de l'efficacité dugpage des nutriments prés de la cote
(Aristegui et al, 2009). Le systeme d'upwelling des Canaries esha pour étre le plus
spatialement et saisonniérement variables en telengroduction primaire (Carr & Kearns,
2003; Lachkar & Gruber, 2011; présente étude).
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Comme la zone étudiée se caractérise par une\fariation latitudinale des parametres de
I'environnement, nous avons analysé leurs varigtiemporelles séparément dans les trois

zones d'upwelling identifiées.

La majeure partie de la variabilité des paraméemaronnementaux étudiés est due a la
saisonnalité (>60%). Au cours de la période d'étutleus avons noté une tendance
significative au réchauffement allant de 0,01 °G,@4 °C.aft et un renforcement général de
'upwelling, mais une tendance a la baisse de ne@emration en Chd dans I'ensemble de la

zone étudiée.

Une tendance au réchauffement du méme ordre delararallant de 0,1° C a 0,65°C.
décennié¢ a déja été enregistrée a plus grande échelle retdsuplus longues séries
chronologiques (1982 a 2011) (Santgsal, 2012; Benazzouet al, 2015). Nos résultats
confirment donc la tendance au réchauffement diésyesd’'upwelling des Canaries depuis au

moins le début des années 80.

Concernant le renforcement de lintensité de I'uUlowge dans la zone NW africaine, les
résultats de différentes études sont contradictoPar exemple, plusieurs études ont montré
'absence d'augmentation de lintensité de l'upmgel(Bartonet al, 2013; Croppeet al,
2014; Varelaet al, 2015) alors que d'autres études montrent undatexe a la baisse
(Gomez-Gesteireet al, 2008; Pardoet al, 2011) ou a l'augmentation de lintensité de
l'upwelling (Narayaret al, 2010; Marcellcet al, 2011; Santost al, 2012; Benazzouet al,
2015). Ces résultats controversés de la tendantepaeelling sont attribués a la longueur de
la série chronologique analysée, a la zone d'éeétctionnée, et a la saison évaluée dans

l'analyse (Varel&t al, 2015).

La tendance a la baisse de la concentration enaGitiservé dans l'ensemble de la zone
étudiée confirme ce qui avait déja été observé éudmment (Aristeguet al, 2009;
Demarcq, 2009) et correspond au schéma global wbserplus grande échelle spatiale
(Martinezet al, 2009; Vantrepotte & Mélin, 2009; Gregg & Rousse#®014).

Peu d'études se sont intéressées a I'évolutionoteitgp de la productivité primaire et a la
phénologie du bloom de plancton. Nous avons mdigxéstence d'un gradient latitudinal
sud-nord de la phénologie du bloom de phytoplan@déniode, durée et I'ampleur du bloom).
Cependant, il n'y a pas de tendances interannustiadficatives de la phénologie du bloom
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phytoplanctonique ni de corrélations ou tendancesc ales parametres physiques de

I'environnement étudiés (SST, indice d'upwellingnty.

Une relation linéaire négative forte a été miseteidlence dans les trois zones d'upwelling
identifiées entre la concentration en @hdt la SST, mais pas avec l'intensité de l'upwgkiin

le vent. En raison du réchauffement observé darmoie NW africaine (Demarcq, 2009;
Benazzouzt al, 2015, présente étude), la corrélation négatineeda concentration en Cal

et la SST pourrait s'expliquer par une augmentatienla stratification des masses d'eau
limitant ainsi la remonté des éléments nutritifs rarson du réchauffement des eaux de
surface. Conformément a cela, notre étude suggerdeqréchauffement climatique tel que
prédit par le GIEC (https://www.ipcc.ch/) pourraiéduire I'ampleur des blooms de
phytoplancton de I'écosysteme d'upwelling des Gamatomme cela a été précédemment
suggéré pour d'autres régions subtropicales (B&fdeat al, 2006; Hensoret al, 2009;
Schmoker & Hernandez-Ledn, 2013).

Notre étude sur la phénologie du bloom de phytaptan a montré sa relative stabilité
interannuelle en dépit d'une tendance au réchaeffensuggérant ainsi que la production
primaire n'est probablement pas le principal facewvironnemental contrélant la variabilité
du recrutement des poissons dans la région (caincé des larves avec le bloom de
plancton). Toutefois la diminution de la concentraten Chla qui semble liée au
réchauffement des eaux pourrait modifier le fomotiement de I'écosystéme. Cette variabilité
de la concentration en Chl et ses effets sur la productivité halieutique semtore mal
documentés, mais il a été montré que la produétptitmaire régionale contréle en partie les
niveaux d'abondances des stocks exploités (Chasabt2010).

Influence de I'environnement sur I'évolution spatitemporelle des populations de petits

poissons pélagiques

Les relations entre les abondances d'anchois,neardét sardinelles avec les parametres
environnementaux dans la zone nord-ouest africaing,été étudiées a l'aide de modeles
additifs généralisés (GAM). Les modeles additifeégélisés sont des généralisations non
paramétriques des régressions linéaires multipiest{ie & Tibshirani, 1990). Ces modéles
sont de plus en plus fregquemment utilisés en hjees. lls sont devenus des outils

standards pour évaluer les forcages ou effets im@aites des variables environnementales
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sur la dynamique des populations de poissBesigneret al, 2007; Santost al, 2013; San
Martin et al,, 2013)

Le systeme d'upwelling nord-ouest africain au ladye Maroc, de la Mauritanie, de la
Gambie et du Sénégal est dominé en terme de ressolbalieutiques par les petits poissons
pélagiques. Le groupe de travail de la FAO (COPA@EL6) a conclu que la plupart des
especes de petits pélagiques de la sous-régiopEamément exploitées ou surexploitées. La
dynamique des populations des petits pélagiquettie région est la moins bien étudiée des
systemes d'upwelling (Californie, Benguela et Huldt)o

Nous nous sommes intéressés dans un premier tampfeteurs de l'environnement qui
contrblent ou influent sur la répartition spatiatd'évolution des abondances de trois especes
de petits pélagiques (anchois, sardine et sardjndhns toute la zone NW africaine (10°-
35°N). Nous avons pour cela utilisé les donnéagessle I'imagerie satellitaire et les données
des campagnes scientifiques acoustiques. Les émeagbustiques (SA) ont été considérées
comme proxy des indices d’abondances des petitgjiogles. L'abondance des especes a été
utilisée comme variable de réponse et les factewvsonnementaux (température de surface
(SST), indice d'upwelling, turbulence, indice déendion, concentration de chlorophylle-a),
spatiaux (latitudes, longitudes, profondeurs) emnperels (années) comme variables

explicatives.

Durant la période d'étude (octobre-novembre de -P8@®), la sardine présente la plus forte
biomasse suivie de la sardinelle et de l'anchomnti@irement aux autres écosystemes
d’'upwelling (Californie, Humboldt, Benguela), l&ysteme du courant des Canaries n’est
pas dominé par une paire d'espéces Sardinops Alisg(Alheitet al, 2009). Au lieu de

cela, il se caractérise par le couple sardinesrfsatels. L'anchois, bien que présent dans cet

ecosysteme, ne joue pas un réle aussi importand@nue les autres systemes d'upwelling.

L'anchois et la sardine sont principalement présentre 20°- 34° N alors que la sardinelle
n'est présente que dans la partie sud de la zéheld'au sud du Cap Blanc (21° N) jusqu'au
Sénégal (11° N). La zone intermédiaire autour du BkEnc apparait comme une zone de
transition dans laquelle les trois especes existent fonction des conditions
environnementales. Cette répartition spatiale serdépendre des préférences thermiques des

especes.
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Des études antérieures ont mis en évidence degemamts d'abondance et des limites de
distribution d'un certain nombre d'especes de pogs®n relation avec les changements
environnementaux tels que le refroidissement ovééhauffement des eaux (Binet al,
1998; Kifani, 1998; Ter Hofstedet al, 2007; Zeebergt al, 2008; Houssa&t al, 2013;
Brahamet al, 2014). Cependant, au lieu de changements demeégomme observés dans
d'autres écosystemes d'upwelling, le systeme d’lipgeNW africain semble étre régi par
des changements de limites de distribution dedspp@élagiques déplacant les centres de
gravité des populations (Binet al, 1998; Zeebergt al, 2008). Nous avons mis en évidence
des variations interannuelles de la position dutreede gravité de la distribution des 3
especes, avec des déplacements plus ou moins anfsosoit vers le nord soit vers le sud
selon les années et selon les espéces. Nos résudtdirment I'absence de shifts latitudinaux
entre la sardine et la sardinelle. La biomassa didtribution latitudinale des sardinelles ont
montré de faibles fluctuations et pas de relaterer les évolutions de la sardine. Par contre,
bien que la série temporelle analysée soit codrteafs), nous avons pu mettre en évidence
pour la premiére fois dans le systeme d’upwellingy Mdfricain un shift d'abondance entre
I'anchois et la sardine. L'anchois a montré unsgérde fortes biomasses (1998-2000) suivie
d'une période de faibles biomasses (2001 a 200® téhdance inverse a été observée pour la
sardine avec de faibles biomasses de 1997 a 2086sdbiomasses plus élevées de 2001 a
2005.

L'anchois est une des espéces les moins bien éad#la zone NW africaine en raison de sa
faible abondance (<1% des captures pélagiqguesst @e espéce non ciblée par les activités
de péche et les statistiques de péche utilisées ldarétudes antérieures ne reflétent pas sa
biomasse et sa distribution. Cela explique certagrg I'absence de description de shifts entre
anchois/sardines dans la zone NW africaine comnie &epu étre décrit dans d'autres
écosystemes d'upwellings (Chawzl, 2003; Takasukat al, 2008; Lindegreret al, 2013).
L'utilisation des données acoustiques permet d'aumie meilleure connaissance de
'abondance et de la distribution spatiale de Harec Ainsi, au cours de la période d'étude,
nous avons montré que la biomasse des populatianshiis et de sardine se caractérise par
une alternance d'abondance. Quand une espéceosstaake I'autre a une biomasse plutot
faible. Cependant, ces changements de biomassesomte pas accompagnés par des
expansions et contractions de leurs zones de llisbh comme cela a généralement été

observé dans d'autres écosystemes d'upwellingriBaea al, 2009; Alheitet al, 2009).
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Ces alternances d'abondances entre I'anchoisatdae ne semblent pas étre un artefact lié
a la saison d'étude (automne) puisque nous avonsgnirer également que ce shift se
retrouve dans les données des campagnes d'éahvamdilles acoustiques scientifiques
réalisées entre le Maroc et la Mauritanie au cder$été (juin-aott) de 1994 a 2006 par les
navires russes« ATLANTIDA » et I'AtlantNIRO. Bierug limitées a une courte période de
temps £10 ans), les deux séries de campagnes acoustitfaegiées a différentes saisons
(été et automne) confirment l'existence de cesratees ou shifts d'abondances entre

I'anchois et la sardine.

Parmi les parametres environnementaux étudiésnigdrature est le principal parametre
expliquant les variations spatio-temporelles d'alamces de Il'anchois et de la sardine.
L'anchois supporte des eaux plus chaudes que heness Dans d'autres écosystémes
d'upwelling, les variations de température sontventiconsidérées comme la principale cause
du changement de régime entre I'anchois et larsgrtgs périodes de faibles températures
favorisant la sardine alors que les périodes deardement favorisent I'anchois (Takaseka
al., 2008). Dans notre étude, nous n'‘avons pas trdau@lation entre la température et les
périodes d'alternances d'abondances de la sardileel'anchois. Cela peut résulter du fait de
la période d'étude relativement courte mais aussiaa que l'on a étudié que la période

automnale.

Une hypothése alternative pour expliquer les slefiire sardine et anchois concerne les
relations trophiques entre les deux especes etlagaessources trophiques (plancton) (Van
der Lingenet al, 2006). Durant la période d'étude, nous ne depopas d'informations sur

les relations trophiques entre les deux especas ¢d disponibilité de leurs proies. Cet aspect

mériterait d'étre étudié dans le futur.

Les résultats des GAMs indiguent que parmi les mpatees environnementaux étudiés, la
température est le parametre principal expliquas Variations spatio-temporelles de
l'abondance des 3 espéces. L'abondance de lasatimente avec l'intensité de l'upwelling
alors que celles de l'anchois et de la sardineli¢ associées a un faible indice d'upwelling.
Les résultats de notre étude suggerent que legtivas spatio-temporelles de I'abondance de
I'anchois et de la sardinelle le long des coétes &ki¢aines sont davantage contrdlées par le
gradient thermique que par la productivité biologigalors que la sardine semble étre plus
contrélée par une fenétre environnementale optiaialeensité d'upwelling et de température

“optimal upwelling and temperature windows".
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Aprés avoir étudié les relations entre environndmenpetits poissons pélagiques dans
I'ensemble de la zone (10°-35°N), nous avons fegaibtre étude sur la ZEE mauritanienne
en utilisant les données de captures mensuellda gd@riode 1998-2011. Nous nous sommes
intéressés uniquement a la sardine et la sardinedle comme indiqué précédemment
I'anchois n'est pas une espeéce cible et les domtgéeaptures sont souvent mal renseignées.
De plus l'espéce est peu abondante en Mauritanie.

Les deux espéces ont montré des variations sa&esnd'abondances marquées et inverses
qui correspondent a leurs principales périodes e@aroduction et aussi aux saisons
hydrologiques au large des eaux mauritaniennesak@dine préféere les eaux plus froides et
semble occuper la partie nord des eaux mauritaegedas que la sardinelle a quitté cette zone
en raison des températures plus basses. Contegiténta sardinelle, la sardine a montré une
augmentation progressive de son abondance entré& 2002011 avec une extension
progressive vers le sud (jusqu'a 17°N ) entre 2Z2109.

Contrairement a la sardine, la sardinelle est ugpee thermophile particulierement
fréequente dans les eaux chaudes (environ 24° Cyépartition de I'espece est tropicale et
subtropicale souvent associée avec les principgatermes d'upwelling (Froese et Pauly,
2003). C'est une espece sténotherme et sténoledlgee migration et son abondance dans la
plupart des régions du monde sont contrélés pratkeipent par la température de I'eau (Binet,
1982; Zeebergt al, 2008).

Dans le modele global développé, les facteurs namisées et latitudes expliquent I'essentiel
de la variabilité de I'abondance et de la distidyutspatiale des deux especes. Ces fortes
variations saisonniéres et interannuelles sont dwefait que les deux especes migrent de
facon saisonniere et qu'elles sont caractérisaedgsachangements a grande échelle de leurs
distributions le long de la cote NW africaine (Bie¢ al, 1998; Kifani, 1998; Zeebewt al.,
2008).

Le modéle océanographique utilisé a révelé qu'wmte fproportion de la variabilité des
captures pour les deux espéces pourrait étre exddigar les variables environnementales.
Les principaux parametres environnementaux exphigleavariabilité sont la SST et l'indice
d'upwelling pour les sardinelles et, pour la sadla concentration en Chl-a, l'indice
d'upwelling et la SST (par ordre décroissant). hMesiations spatio-temporelles de la
sardinelle au large de la Mauritanie semblent glus contr6lées par un gradient thermique
gque par un gradient de productivitée (@h)- probablement du fait des contraintes

physiologiques (tolérances thermiques) de la salldin alors que l'abondance et la
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distribution de la sardine semblent étre plus édéés par une fenétre «optimale d'intensité
d'upwelling et de température". Dans le modéle GAdvtoncentration en Clal et l'intensité

de l'upwelling expliquent plus de 32% de la var@anatale de la sardine contre seulement
10% pour la sardinelle. Les résultats obtenus pWEE mauritanienne vont dans le méme
sens que ceux que l'on a obtenus précédemmenttaolatesla zone d'étude et a une seule

saison (automne).

Le régime alimentaire de la sardinelle est compgmsipalement de zooplancton suivi par
du phytoplancton et de petites quantités de détriiréon, 1988; Tsikliragt al, 2005;
Gushchin & Corten, 2015). Cette espece est doncsndiépendante directement du
phytoplancton et donc des variations de l'upweltogtrairement a la sardine. Les sardines
consomment plus de phytoplancton que les anchoidoBt se nourrissent a un niveau
trophique inférieur (Chouveloat al, 2014). Ces différences de régime alimentair¢ san
partie dues a des appendices morphologiques difgrées sardines ayant des branchio-
spines plus fines et plus resserrées que l'ancleois permettant ainsi de retenir des proies
plus petites. Les périodes de fortes activités 'aanelling, et donc d'augmentation de la
productivité primaire, favorisent les espéces awmctype d'alimentation de type «filter-
feeding» qui filtrent les petites particules et gse nourrissent principalement de
phytoplancton comme la sardine (Bie¢ial, 1998; Garrideet al, 2008).

Enfin, au vu de I'importance de la sardinelle roddes la zone NW africaine, et comme c'est
une espéece qui effectue des migrations saisonreéites le Sénégal et le sud du Maroc, mais
gue ces migrations sont encore mal connues (Boédtyétin, 1979; Corten, 2012), sa gestion
reste complexe. Une question importante qui coatidinterpeller les scientifiques et les
gestionnaires des péches, est de savoir s'il existel plusieurs stocks de sardinelle ronde le
long des cbtes NW africaines. Notre étude indiques ltanalyse de la forme des otolithes est
un outil efficace pour discriminer les stocks deds®lle ronde tant a I'échelle locale qu'a
grande échelle spatiale. Cette analyse a montré@eite différence entre les deux populations
de sardinelle de Méditerranée et d'Atlantique. begl des cbtes NW africaines, les
échantillons prélevés au nord du Maroc forment eul groupe qui est clairement isolé de
ceux des eaux sénégalo-mauritaniennes, ce quiubgdstence d’'un stock distinct au nord
du Maroc. Comme suggéré pour la sardine (Chlaidal, 2009; Jemaa&t al, 2015b) et
l'anchois (Jemaat al, 2015a) dans cette région, les causes de l'isviedes sardinelles du
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nord du Maroc (Casablanca) peuvent étre liées abdaseres océanographiques (e.g. des
gyres) ou a la présence de plusieurs émergencesvalling dans le sud du Maroc
(Mittelstaedt, 1991). Dans le groupe C, une cegtgiiscontinuité existe et suggere l'existence
d'une fraction sédentaire & auritadans le nord de la Mauritanie (banc d’Arguin).lame
plateau continental dans le nord de la Mauritanielaage du banc d'Arguin peut avoir
contribué a l'isolement de la population et I'extise d'une fraction sédentaire du stock dans
ce secteur. Les faibles profondeurs associéegyeatale largeur du plateau peuvent générer
des structures de cellules d'upwelling qui favarida rétention coétiere (Estrade et al., 2008;
Mbayeet al, 2015).

En matiére de gestion de la péche, nos résultatsonfortent pas la politique de gestion
actuelle deS. auritaau large de la cote NW africaine, qui considérestatk unique dans
'ensemble de la sous-région (FAO, 2001; 2015).

6.3. Perspectives :

Les résultats obtenus au cours de cette thése amplété et apporté de nouvelles
connaissances sur I'environnement marin de 'upmgelles Canaries le long de la c6te Nord-
Ouest de I'Afrique et son influence sur les primdgs especes de petits poissons pélagiques.
Comme discuté précédemment, nous sommes consdestimites des approches et des
résultats obtenus. Parmi les perspectives envisagéer compléter et améliorer notre
connaissance sur les relations entre environnenma¢npetits poissons pélagiques de

'upwelling des Canaries le long de la cote NW ddrique, il serait intéressant de:

> Elargir I'étude de la variation saisonniére et ateuelle de I'environnement a d’autres
parametres environnementaux (comme la salinitécdacentration en oxygene, le
zooplancton) mesurés situ lors de campagnes scientifiques telles que lepagmnes
acoustiques qui se déroulent dans la zone. lltsauasi intéressant d'intégrer les indices
climatiques qui n'ont pas été abordés dans cetideétl’'oscillation nord-atlantique
(NAO), I'Oscillation Multi-décennale de I'Atlantigu(/AMO), ENSO (EI Nino Southern

Oscillation). Il faudrait pour cela disposer deiegchronologiques plus longues.

> Développer des séries a long terme en amélioracdlibration des données satellitaires

notamment pour les données de chlorophylle. De mé&meenombreuses campagnes
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acoustiques ont été réalisées dans la région mbwuleelles se mettent en place. Il faudrait
retravailler toutes ces données et apporter lections et intercalibrations nécessaires

afin de disposer de plus longues séries sur I'awaldes petits pélagiques.

Etudier l'effet nuit et jour sur l'abondance et dstribution spatiotemporelle des
différentes espéces de petits poissons pélagicues ld zone d'étude afin d'apporter les
corrections nécessaires. De méme, il serait utlel@velopper I'équation de l'index de
réflexion (TS) propre aux especes de la sous réguinconvertit 'énergie acoustique en
biomasse. Pour les sardinelles, il faudrait aussiea a séparer les deux espec@saurita

etS. maderensjpour analyser plus finement la dynamique de ahaces especes.

Dans cette étude, nous avons utilisé les abondatesepoissons adultes. Or il est connu
gue la variabilité du recrutement des petits poisgmlagiques est forte. C'est pourquoi il
faudrait envisager des campagnes scientifiques ¢p@luer le recrutement et ainsi étudier
la variabilité de recrutement en relation avecHangement de I'environnement. L'étude
des premiers stades de vie est également impontante comprendre la variabilité du
recrutement. Des études sur lichtyoplancton (sawise, nutrition, indice de condition,

survie) permettraient de mieux comprendre commenvironnement affecte ces espéces.

Nous nous sommes intéressés dans notre étude saespeces (anchois, sardine et
sardinelles). D'autres especes de petits pélagispreiségalement importantes en terme
d'abondance, de péche et de réle dans I'écosystertigpwelling des Canaries. C'est le
cas du chinchard, du maqguereau et de I'ethmalose.

Etudier le changement de régime entre les espéaes dette zone en cherchant a
comprendre les facteurs qui le contréle. Il estipalierement important de vérifier sur de

plus longues séries temporelles l'alternance obseentre I'anchois et la sardine. Pour
cela, il est nécessaire de mieux comprendre legioet trophiques entre especes et les

relations entre les especes et leur environnemahitjue.

Connaitre la structuration spatiale des populatengurs organisations en stocks est un
enjeu crucial pour les pécheries de cette régiois massi pour pouvoir analyser plus
finement les évolutions de chaque stock en relaigt I'environnement. L'analyse de la

forme des otolithes est aujourd’hui largementsééi pour l'identification des stocks de
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poissons méme chez les petits poissons pélagidiette méthode met souvent en
évidence l'existence de stocks la ou les étudesttigées montrent une faible
différenciation génétique. Cela est particuliéeratmerai chez les especes pélagiques,
parce que de faibles niveaux de flux de genes &grstocks, négligeable du point de vue
de la gestion des ressources, peuvent étre suffipanr assurer I'homogénéité génétique
(Waples, 1998; Beget al, 1999; Kasapidis, 2014).

L'analyse de la forme des otolithes, qui peut-€ébgplée avec I'analyse de la microchimie
des otolithes, pourrait s'appliquer aux principasgéces de petits pélagiques du systeme

d’'upwelling nord-ouest africain.
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