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��;	������	�����	���F 
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8)��;���	���$����*�����55"9������	2������$����(�����	���������2�	�����������	�8%�;���������1�

�����5��C� ��!�����������5��9�����4���$�����	��&����	�(����B���������	����$������22����2���5�

���	��	��A����&��$���	��	��	�$�22���������&������������

%�	;�������	��$��(6���!	����	������	����	�	����������������2��2�	�����������	����$	�������

;��2���������;�&�����	�(�����	�������������$�������$���	�2���2�	���/�$����8�������������������

�5��C� ��!�����������5�"9������"�

� 7�����	�	��$/��(��	��!���$�&��;��������������/������;����������$�	����	������/����	������$���#�

2��	���������	�/��	���������2�	�����������	���$�������&��2�	������$�����(����	���$��$�B������+�

2�	���/6$�;��$���������������$������
���;�;	�$�E	;������$/������2���������/	�	F�8)%��9���-�

�$����	������	�	;��������$����;����&���������������$�����2�������;���2�	��	���������������0�

�����	;����	�2�	���/��(�����	���������	�/�����������2����	�$�������������	����2�	���/���������1�

����	����	�$��/�2�	���������&������2������&��(������������4����$���$���/�������&����	��"5�

$��&����2�	��������&����(���	���������������������	���$���	����������4;����������	�(�������"��

����)%����$���������	�2��2�	��������&������������������	��	;������	����	�(����������������"��

2��2�	�����������	����2����	;������	����	�8
������9��� �������;�&�$������	�6	��$/��4��;����"��

��&�&��������(������2�	���/�2��;�������	���8Eopsetta jordani9��10+6�55���(�����������	��������""�

2�	���/6$�;��$��������$�������$�4�	�(	����;����;������	������������	�	�����(����	��&�/�$�����"#�

��$�	��!��		�		������	������	���
��	���	��	��$/��$����2��	������2���6	���������������������	�2�	���/��"+�

��������	������$�622����(����;���������$�$&���	���8Microstomus pacificus9��(���������2�	���/��"-�

������	��$A�	������	;������$�	���������2�2�	��������������������	�(���������;�������$��	��/��� ���"0�

;�&�$�������;��!�����Spatial_DFA��2����;����������)%���2���������	�	��"1�
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����/	�	���#��

���������#��

�����	�����	�#��

 ��	��!����	������������$�4�������	�;�;�������������$�����2������&���	;����	��	��������$	��#"�

2���������$�2�	������22���2�������;���	;����	�����������������(��������2�	���/����
�$����	��(���##�

	��!����������2��2���;���		�	������������������;������	�2�2�	���/���������������	;����	��#+�

2�	�����	>��#-�

��� );������&�����������$��	��/�2�������;���	;����	�J�%�22������	;����	�(�����/;�����/����;/��#0�

$�22�������������	�(�����&��������&������������;���$	���
���	;�������	����2����;��$��#1�

�������	����	�	�2���	;������&�������������������3�����/��$�	;��	���������/����$���;�����&���+5�

����������	�8)���K���55-9���+��

��� �����������$��	;���6���;����&�����������$��	��/�2�������;���	;����	�J���	;����	L��+��

$�	���������(���������������/���������	��&������$�	��������������/���&���/�������$�������	��+��

���	;������$�	��������������/���	��������$��&����/�������	�������������8�����	;�(������+"�

$/�����	9��;�/	�����8�������������;�������9��������6���	�$�8�����2�	����9�;���		�	����+#�

%�&�����	��(�/�2�����	;����	L����6�����	;������$�	�����������/�;��	�	��&���	�&������++�

	�3��������/���	�������4��;�����2�A�&�����	���$��$���	�2���	;����	���&��$�22������	;�������+-�

$�	��������	����$�����	;����	���	������&���������/���������	����������������	����������(�����+0�

��!��/����	������������������	;���6���;����&������������+1�

��� *��������	����	;���6���;����&�������������	;����	�J�.���	;��������$�	;���6���;�����-5�

&��������(�������	�����	�	������������$������	;����	���
��	�����������	����	��(����&����-��

	;����	���&��	����������������		������	�8��		�������������5��9���-��
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	;���6���;����&�����������$��	��/�2�������	;����	���'�����&����	�$�������������	���/���	��05�

���	��$�������;������������	;����	�2��2�	������!	���0��

7������2��(�����(��$�	������	�����(����	;���6���;������$�	;������/6	�����2��$��$��	��	��0��

2��(	>��0��

�� ��	;���6���;�����$����	������	������������$����$���;����2�����������������(�����0"�

�����/�	���	���$������/������;���$	����	������������2�������	�������	�	�������$����0#�

�	������	���	����2���������;��	�������	;������$�	�����������	�(�����	�������	����	;�������0+�

$�	���������&��������8
��	����������5�#�9���0-�

�� ��	;������/6	�����2��$��$����	������	��&������$��	��/�(������$�22������;��6$�2���$�����	����	��00�

�����������2�	������������	�	�������$���(�����&�������/�2��������&������	�	���	��������&���01�

��$��������2����	������	�2�$��	��/�8
��	����$� ��$��5��9���15�

 ��	��!����	�����������$�	������&���(�����$��	��/��	���������$�8����	;�$����������	�B��2��1��

��������;�����	9����$������2���	��!����������2������;����$����2���;���		�	��	������	;���6�1��

���;�����$�������1��

�����	���������	�1"�

Page 9 of 45

https://mc06.manuscriptcentral.com/cjfas-pubs

Canadian Journal of Fisheries and Aquatic Sciences



D
raft

�5�

�

 ���	����	����	�������$��������������	�2��2�	���������&����	;��������$�	;���6���;�����1#�

&�����������$����������	������	;����	�������$�E	;������$/������2���������/	�	F�8)%��9����1+�

)%����4;����	�$��	��/�2�P�	;����	��	�����6�����������������2�J 2����	�80 ≤ � ≤ �9��(������1-�

�����2�������;��	���	����	��&�$�	;������&�����������$��	��/�2����	;����	��		����������
���j�����10�

2�����2��(	������������		�&��	;���6���;����;���		>��11�

�(�, � + 1) = ��(�, �) + ��(�) + ��(�, �)�
(������(�, �)��	�����&�����2�2�����j����	����s���$������t��ρ��	������������$��2����������������55�

��(�)��	������&������&�����2�2�����j����	����s����$���(�, �)���;��	���	�	;���6���;����&������������5��

�����2�����8	���
�������2������	��2�����	/���	��	�$�������	��$��9���.���	;��������$�	;���6�5��

���;����&�������	�2��(���	;������/���������$�	����	����;���		>���5��

��~���(0, �(|�∆�|; �))�
��(�)~���(0, �(|�∆�|; �))�

(��������(0, �)��	���B��6�����M��		�������$��2���$�(��������������2���������8	���
��	���5"�

�������8�5�#�9�2������$�����	������$����M��		�������$��2���$	9�����	������D��������������5#�

2���������&���$�	������∆� ���(�����(�������	���$�������������	��;/����(�����;����������5+�

κ �&���	�����$�	������&���(������&��������$�;����5N�2���	�;���(�	��&�����8
��	����������5-�

�5�#$9�����50�

� G�6�4;����$�$��	��/�log	(#$(�, �))�2��	;����	�p��	�������������������������2�2����	����$��51�

���	���$�	;���6���;�����&������	>���5�

log	(#$(�, �)) = %&$,��(�, �)'
�() +%*$,+(�),+(�, �)-

+() �

(��������	���P��/�J������4���;��	�������������;����&$,��2�2�����j���$��	��/�2��	;����	�p�����

8�����$�����E��$���	������4F9��,+(�, �)��	�����l6������	���$�&��������8����������������;�����(���������
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���;�������9����	����s���$������t����$�*$,+(�)��	������22����2��&�������l���$��	��/�2��	;����	�p��������

/����t���G�$���	������4��	�&���	������&�������������6$��	��/������	;����	����$������2�����"�

��	���	������$��	��/��	������	�2�������	;����	�������2���$��/�����������	�2���&��/��������#�

	;����	��� ���������������&��������2�����	;�����������$�	;���6���;������(�)����$���22���	��	���+�

����	�������������&��������2�	;������./����$�	;���6���;����.0��&���������	��������$��/�������-�

&�����2�����G�6�4;����$�������log	(1$(2))�2��	;����	�p���$�2�	��������	���i��	�����������������0�

����������2��������6$��	��/��&����������������������/����	�$��/�2�	�����������	����$��	��&�$���1�

&�������	��		�����$�(����&����������������������/�8������&�		���7%9>���5�

log	(1$(2)) = log	(#$(�3, �3)) +%4$,565(2)7
5() + % 8$,9:9(2);

9() �

(�����:9(2)��	�����m6������	���$�&���������22������������������/�2��2�	��������	���i��8$,9	�	�����

�����22����2��&�������m�������������	�2��	;����	�p����$����	���P��/�K���$���	������4������

��;��	�������������;����4$,5���	;����	�p�2�	����6	�����&�������	�65(2)>�����

65(2)~<(0,1)�
	���������65(2)��	�����������������&�������	���;��	�������&�����������2�	�����������	��(�������"�

0 ≤ = ≤ ����O��������:9(2)������2���������	�2�����	���$�;���		�	��22������������������/���#�

8������2�	�����&�		���	�B�9��(���������$�65(2)��������2����	�$����������	���$�&�������������+�

�����������/���
�����;�����2����	��$�����;��	������������	;����	�	;���6���;����$/�����	���-�

8������#$(�, �)9���	�;��&��	�/�������4;���$��/�
��	���������87��;��		6�9���
�����;�������0�

��;��	�������2�	�����������	�8������4$,565(2)9���	����;��&��	�/�����������$�$����)%����������1�

��	�����	����������	��	�$���������	;���6���;�����$��	�8���������	���	�����������5�"9������5�

� ������/��(��	;���2/���$�	���������2����	�$����&���������������������	>�����
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Pr @� = A$(2)B
= C exp	(−H$,I1$(2)) if	� = 0

@1 − exp @−H$,I1$(2)BB�LMML(�; H$,)NI, 1$(2)1 − exp @−H$,I1$(2)B H$,)I ) if	� > 0�
(�����M����8C,x,y9��	�����<%��2���������$�	���������(����	��;��x���$�	�����y��H$,)��	���������

��22�������2�&��������2��;	���&��������	�2��	;����	�p, ��$ H$,I������	������������	��;�����

���(��������;��������/�2�������������B�����$�&�$���	���$�;��$����$�������2��	;����	�p��	������"�

���������;��������/�2������������������	;����	�8C=09��	��$������������<�		��$�	���������(������#�

�����	��/�H$,I1$(2)�����+�

�  ���	�������;��������	��	������&��������������3��	�2����4�$6�22�����$��	�8
��	����$���-�

������5�#�9���);���2�����/��2�4�$��22���	������	������$��/��$����2/����������&����	��������4���B����0�

������!����$�2��������(�����	;���2��	�����;��������/������$������	����&�����	��&����	�2����1�

2�4�$��22���	�(�������������������		����$���22���	��� ���	�������2�4�$��22���	��	����
��;������"5�

�$���.���$���8
�.C�8���	���	����5�"99�2���(������������	����	��������&��������8��*����"��

%�&��;�����
�����5��9���<����������	���������	����
�.���&�&�	�����2��(����	��;	>�8�9��"��

(��	;���2/������;�����2���������	;���2��	�����A����;��������/�����������$��	�����;�$����2������"��

;��������/����������$������	����&���	;���2��$�&����	�2��2�4�$���$����$���22���	����$������""�

;��������/���������$���22���	���	����&���&����	�2��2�4�$��22���	C�8�9�2����;���&����	�2�2�4�$��"#�

�22���	��
�.�;����B�	�����A������!����$�(������	;���������$���22���	C�8�9�
�.����������	��"+�

�����
�$
�$���&���&�	�2�����A������!����$�(������	;���������$���22���	�8������		���������49C�8"9��"-�


�.��	�	�������		���������4�����������������G�;������;;�4������������������������!����$��"0�

2����������$��������$����	�2����	�2�������(������	;������2�4�$��22���	C�8#9�(���;;�/����"1�

��&�����������������;����B�����	�������������������!����$�2���������$���	����$����	�����#5�
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�$����2/���4�������!����$��	������	�8�G:9�2��2�4�$��22���	���
�.������;��$���	����$���#��

�22���	��������&����	��������4���B������A������!����$���$��������������G:�2��2�4�$��22���	���#��

��$��	�	�������		����2����������������!����$�(������	;������2�4�$��22���	���$�������������B�$6�#��

$���������$�������������	���$��$�����	�2������2�4�$���$����$���22���	�8��		���$�)��22�/��#"�
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