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1. Contexte scientifique

Les interactions trophiques (exploitation d’une ressource par un consommateur pour satisfaire ses besoins
en énergie ou en matiere) sont parmi les interactions écologiques les plus étudiées parmi toutes les formes
d’interactions existantes (compétition, prédation, mutualisme, reproduction, parasitisme, etc.,
(compétition, prédation, mutualisme, reproduction, parasitisme, etc., Ings et al. 2009). J'y ai moi-méme
consacré la majeure partie de mes travaux de recherche, passés et présents. En regle générale, chaque
consommateur exploite plus d’'une ressource, et chaque ressource est consommée par plus d'un
consommateur. Il en résulte un réseau d’interactions trophiques croisées, dont I'’étude est nécessaire, méme
si I'on ne s’intéresse qu’a une espéce, ou une interaction trophique, en particulier (Hui 2012). Pour un
nombre d’espéces élevées, le nombre d’interactions trophiques atteint trés vite un trés grand nombre,
faisant des réseaux trophiques des objets trés complexes. Les écologistes qui s’y sont intéressés ont trés vite
cherché a s’appuyer sur des théories et des méthodologies pour les guider vers une compréhension
maftrisable des réseaux.

1.1. Premiéeres approches théoriques pour I'étude des réseaux trophiques

D’abord baignée de thermodynamique (Lindeman 1942), I'étude des réseaux trophiques s’est préoccupée
de comprendre les régles régissant les flux d’énergie d’un organisme consommateur a un autre, et
I’accumulation de biomasse au sein de certaines espéces (Patten 1959, Welch 1968). De cette approche,
I’écologie actuelle a hérité des concepts importants, tels que pyramides de biomasses et rendements de
production entre niveaux trophiques. Mais cette approche a conduit aussi a une vision réductrice de la
structure des réseaux trophiques, en regroupant de nombreuses espéces aux propriétés écologiques et aux
dynamiques populationnelles parfois tres différentes au sein d’ensembles uniques, appelés niveaux
trophiques (Figure 1 A). Bien que trés populaire, ce concept souffre de nombreux défauts, car une méme
espece, voire un méme individu peut appartenir a divers niveaux trophiques, selon sa taille et les variations
de son régime alimentaire (Cousins 1987, Burns 1989).

A Food Web of Smallmouth Bass
Leech Little Rock Lake (Cannibal)
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Figure 1 : A) Représentation des interactions trophiques entre organisme sous forme de niveaux
trophiques, chaque niveau (producteurs primaires et détritus végétaux, herbivores et
décomposeurs, consommateurs primaires, consommateurs secondaires) se nourrissant
exclusivement du niveau précédent (d’aprés Cousins 1987). A noter cependant, qu’étant donné
les changements de régime possible avec la croissance d’'un méme organisme, une méme espéce
peut appartenir a plusieurs niveaux trophiques. B) Représentation en 3D du réseau trophique du
lac Little Rock, Wisconsin, sous forme de nceuds, pour les especes, et d’arétes, pour les
interactions réalisées entre especes. Voir Yoon et al. (2014) pour une présentation détaillée de
cette méthode de visualisation et d’analyse des réseaux trophiques.




Se basant plutét sur une description taxonomique, I'article fondateur de May (1972) sur le lien entre
complexité et stabilité des réseaux trophiques inaugura un changement majeur d’orientation. En considérant
le réseau comme un graphe, un systéme de nceuds (les espéces) liées par des coefficients d’interactions fixes
(de valeurs positives ou négatives selon I'effet d’une espece sur une autre), un pan de recherche sur le lien
entre la structure, la dynamique et la stabilité des réseaux se mit en place. Partant du constat que la diversité
spécifique est un facteur déstabilisant, dans les réseaux pour lesquels les forces d’interaction sont
distribuées aléatoirement, les recherches suivantes ont dégagé les facteurs structurels des réseaux qui
contribuent a leur stabilité : organisation en modules (Kondoh 2008), compétition intraspécifique (Barabas
et al.2017), prévalence des interactions faibles (Kadoya et al.2018), tailles relatives des proies et des
prédateurs (Brose et al.2006), etc. Finalement, ces résultats montrent que I'approche en graphe nécessite
I'introduction de contraintes ad-hoc, déduites d’analyses statistiques préalable des réseaux trophiques
naturels (Allesina et al.2015, Gellner et al.2023). Son pouvoir prédictif est donc restreint (Yang et al.2019).
Globalement, I'approche en graphe a contribué a dessiner les contours d’une représentation de plus en plus
abstraite des réseaux trophiques, les réduisant a des objets mathématiques, aux propriétés intrinseques
immuables (connectance, distribution des liens entre especes, etc.), caractérisés par leurs seules
topographies, sans référence explicite a leurs environnements physiques ou chimiques (Figure 1 B).

1.2.Introduction aux approches mécanistes de I’étude des réseaux trophiques

Mes travaux de recherches se basent sur une approche différente mais complémentaire aux approches
décrites précédemment. Elle part du principe qu’une interaction trophique, plutét que d’étre une propriété
générique d’une espéce, est d’abord un acte concret entre différents individus qui s’inscrit dans un lieu et
un instant donné. Les propriétés des organismes, qu’elles soient déterminées par leur appartenance
spécifique ou qu’elles leurs soient individuelles, interagissent donc avec les propriétés physiques et
chimiques de leur environnement immédiat pour déterminer I'occurrence, la nature et l'intensité de
I'interaction (Figure 2).

Figure 2: Illustration de l'importance de l'interaction entre propriétés de l'environnement
(luminosité, paysage sonore, complexité du couvert végétal, etc.) et propriété des individus
(mode de locomotion, vision, audition, taille, vitesse de déplacement, etc.) dans la détermination
du résultat de l'interaction individuelle entre un prédateur et sa proie (ici, entre un oiseau de
proie nocturne et un rongeur) (photo : licence libre, https://pxhere.com/en/photo/775132).

Aussi évidente que puisse paraitre I'idée que les propriétés des especes (leurs « traits biologiques »)
déterminent en grande partie leurs interactions trophiques, I'analyse systématique de cette hypothese a
attendu les derniéres années pour étre entreprise, du fait de nombreux obstacles (Laigle et al.2018,




Marjakangas et al.2022). En effet, plus les espéces étudiées sont diverses, plus les traits biologiques a
considérer sont nombreux et disparates, faisant ainsi appel a de nombreuses disciplines, de I'anatomie a
I’écophysiologie, en passant par I’éthologie (Gallagher et al.2020). Cependant, un trait ressort de la plupart
des études, la taille corporelle. Etude aprés étude confirment le réle structurant de la taille corporelle des
organismes (voir par exemple, Warren & Lawton 1987, Cohen et al.1993, Woodward & Hildrew 2002, EkI6f
et al.2013, Murphy et al.2023). De fagon générale, plus un prédateur est gros, et plus la gamme de taille de
ses proies, et leur taille moyenne, augmente, et plus I'effet négatif du prédateur sur la population de ses
proies est important (voir Brose et al.2019 pour une analyse récente et compléte du sujet). Ce réle central
de la taille corporelle permet de construire des modeles qui prédisent tous la structure des réseaux
trophiques avec une précision acceptable, malgré des présupposés différents (voir entre autres, Cohen et
al.1993, Williams & Martinez 2000, Eklof et al.2013, Gravel et al.2013, Desjardins-Proulx et al.2019, Murphy
et al.2023). Mais ce que tous ces modéles ont en commun, c’est d’étre, a des degrés plus ou moins
importants, phénoménologiques. La plupart de ces modeles utilisent en effet une approche statistique (Ekl6f
et al.2013, Gravel et al.2013), de I'apprentissage machine (Desjardins-Proulx et al.2019), ou une regle
empirique préétablie (Cohen et al.1993, Williams & Martinez 2000, Murphy et al.2023), en plus de regles
allométriques liées a la taille corporelle, pour déterminer si une interaction aura lieu entre deux espéces
données. Un des modeles les plus aboutis en terme mécanistes est le « Allometric Diet Breadth Model » de
Petchey et al. (2008). Ce modele se base sur la théorie de la stratégie optimale de recherche de nourriture,
influencée par les tailles corporelles des proies et des prédateurs, pour estimer I'occurrence d’interactions
trophiques entre espéces (Figure 3).
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Figure 3 : Structures de réseaux trophiques (sous forme de matrices de prédation) prédites par
I'« Allometric Diet Breadth Model ». Dans une matrice de prédation, les colonnes représentent les
espéces prédatrices (ordonnées par taille croissante) et les lignes, les proies (ordonnées par
taille croissante). La couleur indique la profitabilité d’'une proie pour un prédateur prédite par le
modele (croissante du jaune au rouge). Les cercles noirs indiquent les interactions observées
pour 15 réseaux trophiques publiés par ailleurs. Les panneaux a a h correspondent a des
hypotheses différentes quant a I'effet de la taille sur I'intensité de I'interaction entre un prédateur
et sa proie. Notamment, pour (a) : pas d’effet allométrique, (b-d) : la profitabilité de la proie
dépend de sa taille, (e-f) : le temps de manipulation dépend de 'allométrie et (g-h) : un deuxieme
trait (déterminé empiriquement) est inclus (D’apres la figure 1 de Petchey et al. 2008).




Il faut cependant remarquer que I'effet allométrique lui-méme (I’effet de la taille corporelle) reste formulé
de facon empirique et que la nature de cette formulation a un impact considérable sur les prédictions
générées par le modele (Thierry et al.2011, comparer les panneaux b a h de la Figure 3, qui représentent
chacun une formulation différente).

C'est la un des talons d’Achille de I'approche allométrique des réseaux trophiques : les bases mécanistes de
I’effet de la taille corporelle sur les interactions entre individus ne sont pas encore comprises. Il existe bien
slr des hypothéses pour expliquer I'origine de cette allométrie (Ortiz et al.2023), notamment la « Gape
Limitation » qui postule que la taille de la bouche du prédateur, proportionnelle a sa taille corporelle, dicte
la taille maximale des proies qu’il peut ingérer (Segura et al.2014). Cette hypothése ne s’applique
malheureusement qu’aux prédateurs capturant leur proie avec leur bouche, comme les poissons (Schmitt &
Holbrook 1984) et les |ézards (de Marco et al.1985), sans utiliser leurs membres ou d’outils. Autre hypothese,
les gros prédateurs choisiraient des proies plus grosses, et plus riches en énergie pour satisfaire leurs besoins
plus grands en énergie (Carbone et al. 1999). L'importance de I'histoire évolutive et des relations
phylogénétiques est aussi soulignée (Naisbit et al.2011). Mais ces différentes hypothéses n’ont toujours pas
été articulées et intégrées en un seul cadre théorique cohérent. Il n'est donc toujours pas possible
d’expliquer, par exemple, pourquoi les vertébrés ectothermes consomment de plus petites proies que les
endothermes (Brose et al.2006), ni pourquoi c’est le cas aussi des prédateurs aquatiques par rapport aux
prédateurs terrestres (Brose et al.2019).

1.3.l'individu comme centre névralgique de I'étude des interactions trophiques

Il n’existe pas (encore ?) de théorie ou de paradigme alternatif répondant de fagon synthétique aux lacunes
que je viens de souligner. Des tentatives de dépassement ont été faites sur des points différents. En effet,
de plus en plus de chercheurs recommandent de ne plus s’arréter a I’échelle de I'espece, mais de descendre
plutét au niveau de la population (Poisot et al. 2015), voire des individus (Ings et al. 2009). En effet, selon les
conditions locales, et selon leurs abondances locales, des populations différentes d’une méme espece
n’interagiront pas forcément avec les mémes espéeces. Une population abondante de prédateurs aura
tendance a étre généraliste par exemple, et une population rare de proies échappera a de nombreuses
especes de prédateurs (Poisot et al. 2015). Les traits biologiques impliqués dans les interactions trophiques
varient aussi entre populations, que ce soit d{i a des variations génétiques ou phénotypiques (Moya-Larafio
2011). A l'intérieur méme d’une population, les traits des individus varient (Woodward & Warren 2007). En
particulier, pour de nombreuses especes, les individus montrent de remarquables changements
morphologiques et biochimiques au fur et a mesure de leur croissance, ce qui conduit souvent a des
changements de régime alimentaire (Nakazawa 2015). Par ailleurs, en dehors de toute cause génotypique
ou développementale, les individus d’une méme population peuvent montrer des préférences individuelles,
se spécialisant sur quelques types de proies seulement, parmi toutes celles disponibles (Bolnick et al.2003).
Quelle qu’en soit I'origine, cette variabilité inter-individuelle a des conséquences certaines sur la structure
et la dynamique des réseaux trophiques (Bolnick et al. 2011). Ces approches centrées sur I'individu comme
acteur plutét que sur I'espéce ouvrent de nouvelles perspectives sur les interactions trophiques, en focalisant
I"attention sur le processus de consommation lui-méme, plutot que sur sa résultante au niveau de I'espéce.
En s’intéressant a ce processus, on peut appréhender de maniére plus mécaniste les effets des facteurs qui
influencent directement les interactions, tels que comportements des organismes et facteurs de
I’environnement, et méme en dériver des formulations quantitatives. Pour preuve, 'approche suivie par
Holling (1958, 1959a, b, 1965), tres similaire, a permis de définir la réponse fonctionnelle (le taux de
consommation de proies par un prédateur en fonction de la densité de proies) ainsi que la réponse
numérique (le taux de reproduction du consommateur en fonction de la densité de proies) de fagon
générique et quantitative (Error! Reference source not found.).
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Figure 4 : A) En modélisant le temps consacré par un prédateur (ici, une mante religieuse) aux
différentes activités liées a la prédation en fonction de la densité de ses proies (ici des mouches
domestiques), Holling (1976) propose une méthode mécaniste pour exprimer la réponse
fonctionnelle (nombre de proies consommeées par unité de temps en fonction de leur densité)
(D’aprés Holling 1959b). B) Selon la forme qualitative de cette réponse, 4 types différents
peuvent étre distingués (D’apres Holling & Buckingham 1976). C) Réponse fonctionnelles d'un
parasitoide, Dahlbominus fuliginosus, parasitant Neodiprion sertifer, le diprion du pin, mesurées
sous deux régimes de température (panel du haut : t°<17,5°C; bas : 17,5<t°<24°C), démontrant
la sensibilité de la réponse fonctionnelle aux facteurs abiotiques (D’aprés Holling 1959b). D)
Différents types de réponses numériques (variation de la densité de prédateurs en fonction de la
densité de proie) tels que définis originellement par Holling (1959b).

Ces notions de réponses fonctionnelles et numériques ont connu un grand succés en écologie, et sont
maintenant mesurées en routine en laboratoire (Uiterwaal et al. 2018) et utilisées comme composant de
bases dans les modéles (Abrams 2022) par tous les chercheurs s’intéressant aux interactions trophiques. Il
faut noter cependant que son usage subséquent par les écologistes est resté majoritairement
phénoménologique, la plupart des études réutilisant I'un ou I'autre des types de réponses fonctionnelles
définies par Holling (type |, Il, Ill ou, plus rarement IV ; voir Holling & Buckingham 1976), plutot que d’en
redériver une expression mécaniste a partir des conditions spécifiques de chaque étude. Malgré tout, de
nombreux chercheurs ont tenté de revisiter les bases de la réponse fonctionnelle, pour y ajouter I'effet
d’autres facteurs dans sa formulation mathématique, ou dans I'expression de ses parametres. On peut
souligner en particulier, I'inclusion de plusieurs types de proies alternatives (Oaten & Murdoch 1975), de
comportements adaptatifs (Abrams & Matsuda 2004), de défenses anti-prédateurs (Feng et al. 2008) et
d’interférences entre prédateurs (Ginzburg & Damuth 2022). Il est a noter que ces processus restent
biotiques (voir la revue par Abrams 2022). Or, comme montré par Holling en 1959 déja (Error! Reference




source not found. C), la réponse fonctionnelle dépend également fortement de divers facteurs abiotiques.
Parmi les facteurs abiotiques considérés, la température figure en bonne place (Englund et al. 2011, Sentis
et al. 2012), méme si complexité de I'habitat et hétérogénéité spatiale ont été largement étudiés également
(Hauzy et al. 2010, Barrios-O’Neill et al. 2015). D’autres facteurs ont aussi été pris en compte, tels que
luminosité (Townsend & Risebrow 1982), conditions climatiques (Nilsen et al. 2009) et type de substrat
(South et al. 2019). Cet effort de recherche est toutefois resté en majorité expérimental et
phénoménologique. Peu d’études ont cherché a introduire sur des bases mécanistes ces facteurs abiotiques
dans I'expression mathématique de la réponse fonctionnelle, dans le méme esprit que les études d’Holling.
Ces dernieres années ont vu cependant des tentatives pour une introduction plus systématique de
I’environnement physique dans la formulation de la réponse fonctionnelle et dans la quantification de Ia
prédation de fagon plus générale.

1.4.Le rble des facteurs abiotiques de I'environnement

Les facteurs abiotiques de I’'environnement, a méme d’affecter les interactions entre organismes peuvent se
classer en deux grandes catégories : facteurs physiques et facteurs chimiques.

Parmi les facteurs physiques considérés, on retrouve la géométrie du milieu, et en particulier sa
dimensionnalité. De fagon contre-intuitive, ces travaux montrent que les prédateurs chassant en 3
dimensions (par exemple en milieu pélagique ou aérien), ont tendance a rencontrer leurs proies de fagon
plus fréquente que des prédateurs de méme taille, mais chassant en 2 dimensions (Pawar et al.2012). Cela
permet aux prédateurs en 3D de se nourrir de proies avec des tailles relatives plus petites que les prédateurs
en 2D (Pawar et al. 2019). En ajoutant le type de milieu (aquatique versus terrestre) comme facteur, Carbone
et al. (2014) expliquent la diminution de la taille maximale des proies capturées par les prédateurs vertébrés
aquatiques (voir par ex., le cas des cétacés mysticetes) par leur plus grande capacité a couvrir de grandes
distances a moindre co(t énergétique a la recherche de proie. Tucker et al. (2016), toujours a la recherche
d’explications aux variations de tailles de proies en fonction de la taille de prédateurs dans différents milieux
évoquent des facteurs supplémentaires : I’'hétérogénéité et la présence de refuges en milieu terrestre d’'une
part, et 'adaptation des organes de locomotion au milieu aquatique d’autre part, ce qui empéche leur
utilisation pour immobiliser les proies de grosse taille. Le point commun a tous ces arguments, c’est la
centralité du mouvement des organismes, c’est-a-dire, leur capacité a se déplacer, pour capturer les proies
ou, pour ces dernieres, a échapper a leur prédateur. Je reviendrai longuement sur l'importance du
mouvement dans I'étude des interactions trophiques, voire dans I'étude de la majorité des processus
écologiques.

Pour ce qui est des facteurs chimiques, il est surprenant de noter que leur influence sur la réponse
fonctionnelle des organismes a été bien peu étudiée, ceci malgré les nombreuses sources de pollutions
anthropiques qui ont altéré I’environnement chimique a I'échelle de la biosphére : pluies acides, métaux
lourds, eutrophisation, molécules synthétiques, etc. La liste est longue et leurs effets sur I'environnement
profonds (Cribb 2021). Malgré cela, seules quelques références ont été publiées, notamment sur I'effet
négatif de I'anoxie sur la prédation, une condition assez répandue dans les milieux aquatiques (Sandberg
1994, Tallgvist et al. 1999, Nestlerode & Diaz 1998). Une poignée d’études supplémentaires se sont
intéressées a I'effet du pH (Chaturvedi & Misra 2019), du CO; (Allan et al. 2013, Daravath & Chander 2022),
et du potentiel redox (Gribben & Wright 2014). Cette pénurie de travaux faisant le lien entre interactions
trophiques et facteurs chimiques traduit peut-étre un cloisonnement entre les disciplines de I'écotoxicologie
et de I'écologie des communautés, qui gagnerait sirement a étre levé.



1.5.Les apports de I'approche stoechiométrique pour I'étude des interactions trophiques

Il'y a un facteur chimique qui a bénéficié de plus d’attention, a savoir la composition des organismes en
éléments chimiques, carbone, azote, phosphore, etc. (Sterner & Elser 2002). En effet, le principe de la
conservation de la matiere, couplé au besoin d’homéostasie des organismes, exerce des contraintes tres
fortes sur leur métabolisme (Reiners 1986). Les organismes ont un besoin absolu en certains éléments pour
assurer des fonctions physiologiques fondamentales : tous les organismes ont besoin d’azote pour leurs
protéines, de phosphore pour les phospholipides et les ribosomes, de fer comme coenzyme, etc. (Silva &
Williams 2001). A partir de la vingtaine d’éléments essentiels qui composent la matiére vivante (Kaspari
2012), on peut abstraire une formule chimique représentant la composition moyenne d’une espéce en
éléments essentiels
(H3750000000132000000C85700000N6430000Ca1500000P 10200005 206000Na183000K177000C1127000M840000Sisss00F €2680ZN2110C U761 1
4Mn13F13Cr;SesMosCo; pour I'étre humain par exemple) (Sterner & Elser 2002). Au-dela de son aspect
descriptif, cette représentation stoechiométrique des étres vivants porte en elle des conséquences majeures
pour les interactions trophiques des organismes (Welti et al. 2017). En effet, un consommateur qui ne
trouverait pas un élément donné en quantité suffisante dans sa ressource, comparée a celle des autres
éléments dont il a besoin, se trouverait vite limité dans sa croissance par I'élément manquant (Sterner &
Hessen 1994). Cette limitation de la croissance par la disponibilité en certains éléments est a la base de tout
un domaine de recherche en écologie, résumé sous le terme de stcechiométrie écologique (Sterner & Elser
2002). Cette approche a d’ailleurs des racines bien plus anciennes, car elle étend simplement les travaux de
von Liebig sur la limitation minérale de la croissance des plantes (von Liebig 1840 et Figure 5) a tous les autres
types d’organismes, des métazoaires aux virus, en passant par les bactéries (Hessen et al. 2013, Godwin et
al. 2017, Clasen & Elser 2007).

Liebig used the image of a barrel
with unequal staves to explain
how plant growth is limited by the |Minimum
element in shortest supply, just as
the level of water in the barrel is
limited by the shortest stave.

Figure 5 : von Liebig (1840) a démontré le role essentiel des éléments minéraux dans la nutrition
des plantes, établissant du méme coup sa « loi du minimum ». Celle-ci traduit simplement le
caractere essentiel, non-substituable des éléments chimiques, ce qui fait que la croissance globale
de la plante est limitée par I'élément en plus faible quantité (D’apreés Cherif 2012).

Il est a noter que des développements plus récents de la théorie stoechiométriques ont montré qu’un exces
en un élément pouvait aussi conduire a une diminution de la croissance, car il est coliteux énergétiquement
de s’en débarrasser (Boersma & Elser 2006). Par ailleurs, certaines molécules biochimiques, comme les
acides gras essentiels, peuvent aussi étre limitantes, pour peu qu’elles soient essentielles a la croissance, et
gu’elles ne puissent étre synthétisées ou dégradées par le consommateur (Miller-Navarra 1995).

La stcechiométrie écologique a permis de nombreuses autres avancées, depuis la génétique jusqu’a
I’écologie des écosystemes (Elser et al. 2000). Si I’on s’en tient au domaine des interactions trophiques et de
la dynamique des réseaux trophiques, les conséquences de la stoechiométrie des organismes sont déja
nombreuses, du fait du principe d’homéostasie (la nécessité pour un organisme de conserver sa composition
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stoechiométrique, si ce n’est constante, tout du moins entre des limites étroites, Wang et al. 2012). Si I'on
prend I'exemple de zooplancton se nourrissant de phytoplancton déficient en phosphore et trop riche en
azote (Sterner 1990), plusieurs processus s’ensuivent (Figure 6) :

1. Le zooplancton augmentera son efficacité d’assimilation du phosphore, I’élément déficient.

2. Simultanément, il excrétera I'azote en surplus en plus grande proportion.

3. Son taux de croissance sera diminué en proportion de la différence entre son besoin en phosphore,
I’élément limitant, et le contenu en phosphore du phytoplancton, sa ressource.

4. Anpluslongterme, et toute choses égales par ailleurs, le zooplancton, enrichissant le milieu en azote
et I'appauvrissant en phosphore, peut amener le phytoplancton vers une limitation par le
phosphore.

Figure 6: Exemples de modulation par la stoechiométrie d’'une interaction trophique entre
zooplancton et phytoplancton. A) Les daphnies riches en P (panneau supérieur) ingerent un excés
de N provenant du phytoplancton. En se débarrassant de cet exces, elles enrichissent le milieu en
N et conduisent ainsi le phytoplancton vers une limitation en P. B) Les copépodes riches en N
(panneau inférieur) conduisent le phytoplancton vers une limitation en N par un mécanisme
similaire (D’apres Cherif 2012).

Selon le type de consommateur, de ressource et d’élément limitant, d’autres mécanismes pour compenser
le déficit peuvent se mettre en place : si le carbone organique est I’élément en exces, le consommateur peut
utiliser ce surplus d’énergie pour i) augmenter son taux d’ingestion de la ressource, afin d’en extraire plus
d’élément limitant par unité de temps (Darchambeau 2005) ou ii) le consommateur peut augmenter ses taux
de respiration et d’excrétion du carbone (Darchambeau et al. 2003). Dans tous les cas, on voit que réponses
les fonctionnelles, numériques et forces d’interactions seront affectées par les différences de composition
stoechiométrique entre tout consommateur et sa ressource (Suzuki-Ohno et al. 2012). Les conséquences se
verront aussi sur la dynamique des populations (Elser et al. 2012). Un des apports spécifiques a I'approche
stoechiométrique est la prise de conscience qu’une compétition entre le consommateur et sa ressource
résulte du simple fait que les deux organismes stockent les éléments potentiellement limitants dans leur
biomasse au fur et a mesure que leur population croit (Grover 2003). Plus intriguant, les modeles proie-
prédateur stoechiométriques remettent en question des résultats bien établis des modéles classiques non-

11




stoechiométriques. Par exemple, le « paradoxe de I’enrichissement » est une prédiction connue des modeéles
classiques : en présence d’un prédateur tres efficace, augmenter la capacité de reproduction de la ressource
conduit a déstabiliser I'interaction entre les deux en provoquant des cycles dans les tailles de leurs
populations, car le prédateur réduit d’abord la population de proie a des densités trés faibles, proches du
seuil d’extinction, avant que celle-ci ne rebondisse de par sa capacité de reproduction (Rosenzweig 1971).
Mais les modeles stoechiométriques montrent qu’en séquestrant les éléments potentiellement limitants
dans sa biomasse, le prédateur diminue le contenu de la proie en éléments limitants, ce qui finit par avoir
un impact négatif sur sa propre croissance (Elser et al. 2012). Cette boucle de rétroaction négative du
prédateur sur sa propre croissance stabilise la dynamique de I'interaction et peut éviter la survenue de cycles
déstabilisants.

Ces nouveaux éclairages, et bien d’autres encore (Daufresne & Loreau 2001, Peace et al. 2014, Branco et al.
2020) reposent sur un mérite essentiel de I'approche stcechiométrique. En liant la croissance des organismes
aux cycles biogéochimiques des éléments qui les composent, elle place la dynamique des étres vivants sous
des contraintes réalistes de conservation de la matiere, ancrant ainsi les dynamiques trophiques dans
I’écosystéme qui les contient (Welti et al. 2017). Par contre, lorsqu’il s’agit d’étendre la théorie a I'ensemble
du réseau trophique, celle-ci souffre de plusieurs inconvénients, le premier étant méthodologique. En effet,
I"approche stoechiométrique a été formalisée par des limnologistes, travaillant sur les interactions entre
phytoplancton et zooplancton (Elser et al. 1988). Du fait de la petite taille des organismes étudiés et du milieu
dans lequel ils baignent, le suivi individuel et la distinction entre les espéces qui forment ces deux catégories
de plancton est tres difficile techniquement. Ceci explique pourquoi la limnologie de terrain a privilégié une
approche en niveaux trophiques, plutét qu’une approche au niveau de I'espéce (Lindeman 1942, Elser &
Hessen 2005). Par ailleurs, la nécessité de prendre en compte les nombreux éléments essentiels composant
la biomasse se rajoute a la complexité des réseaux trophiques due au nombre important d’espéces les
composant (en général plusieurs centaines d’espéces). Par exemple, le travail de Buchkowski et al. (2019)
montre la complexité intrinseque d’un modeéle stoechiométrique de réseau qui ne comprenait pourtant que
deux éléments (carbone et azote) et seulement cing niveaux trophiques. La possibilité pour chaque niveau
trophique d’'étre limité soit par le carbone soit par I'azote multiplie les scénarios possibles. Cela explique
peut-étre pourquoi il n"existe toujours pas aujourd’hui de modele stoechiométrique de réseau trophique a
haute résolution. Pourtant, la complexité du réseau est un élément indispensable a considérer pour
comprendre sa dynamique (Liess et al. 2006).

Si I'approche stcechiométrique a négligé d’aborder le niveau spécifique, elle a d’autant plus évité d’aborder
le niveau de l'individu. Pourtant, les deux principes de base, qui justifient 'utilisation de I'approche
steechiométrique (conservation de la matiere et homéostasie de la composition de la biomasse) s’appliquent
al’échelle individuelle, particulierement en ce qui concerne I’homéostasie. Un individu se doit en effet d’étre
homéostatique pour préserver son intégrité, une population beaucoup moins, et un niveau trophique encore
moins. De facon générale, la stcechiométrie écologique n’a pas entiérement résolu la question des
changements d’échelles biologiques, bien qu’elle revendique étre une approche multi-échelle (Elser et al.
2000). C'est une question que j'ai abordé dans mes recherches passées, et que je continuerai a étudier.

1.6.Les modeles métaboliques de croissance pour I'intégration des facteurs abiotiques

Les facteurs biotiques, abiotiques (physiques et chimiques) n’affectent évidemment pas I'individu isolément
(Fuiman & Higgs 1997). Agissant de concert, leurs effets peuvent étre additifs, soustractifs ou multiplicatifs ;
concomitants ou consécutifs (Coté et al. 2016). Ils peuvent toucher différentes fonctions physiologiques de
I’organisme et donc aboutir a des effets sur certains traits biologiques et pas sur d’autres. Pour estimer |’ effet
d’un ou de plusieurs facteurs sur I'individu, il faut avoir une vision du fonctionnement de l'individu sur
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I'ensemble de son cycle de vie, de facon a ce qu’un facteur qui, par exemple, affecterait la capacité
reproductrice future de 'embryon, puisse étre mis en évidence a I'état adulte lorsque I'individu se reproduit
(Frost et al. 2010). Accomplir une telle tache peut sembler titanesque, d’autant plus s’il faut étudier les effets
combinés de plusieurs facteurs. Heureusement, les efforts de recherche des derniéres décennies ont abouti
a l'expression de modeles simples du développement de l'individu, basés sur son métabolisme, qui
permettent de dériver ses traits d’histoire de vie et I’allocation des ressources assimilée entre des différentes
fonctions physiologiques.

Un premier modele, couramment appelé modéle DEB pour Dynamic Energy Budget (Kooijman 2010), part
de I'hypothése que toute ressource assimilée par I'organisme est d’abord stockée sous forme de réserves
qui ne nécessitent aucune dépense métabolique supplémentaire pour leur maintien. Cette hypothese
permet de reconstituer, en un seul modeéle, croissance embryonnaire (basée uniquement sur les réserves),
croissance juvénile et croissance adulte (Kooijman 1986). Les réserves sont ensuite distribuées entre
processus somatiques (production et maintenance de nouvelles cellules), et processus développementaux
(incluant différentiation des cellules, organisation et maturation des tissus et reproduction) (Figure 7). Pour
tout facteur extérieur, si on peut déterminer son effet sur I'un ou I’autre des composants et parameétres du
modele, on peut en inférer I'effet sur les traits d’histoire de vie d’un individu (taux de croissance, age a
maturité, taux de reproduction, etc.). L’addition d’une variable mesurant le stress et/ou le vieillissement
permet méme de faire des prédictions sur la survie de I'individu (Van Leeuwen et al. 2010). L’effet de certains
facteurs par I'intermédiaire du modeéle DEB a déja été considéré, notamment celui de la température (Freitas
et al. 2010), de I'oxygéne (Thomas et al. 2019), de la salinité (Maar et al. 2015), de la composition
stoechiométrique (Kuijper et al. 2004a,b), et certains composés toxiques (Muller et al. 2010).

maintenance

Figure 7: Représentation schématique du modéle DEB de développement, basé sur le
métabolisme : se développant a partir d'un ceuf de taille Wp I’embryon passe au stade juvénile,
aprés passage par I'étape de la naissance (notée b), marquée par le début de I'acquisition de
ressources extérieures avec un flux /x. Une partie de ces ressources est assimilée, et mise en
réserve (flux J4). Depuis les réserves, une fraction x du flux est orientée vers la croissance
somatique pour la formation (flux /y) et la maintenance (flux /i) de structures Wy La partie
restante est allouée au processus de maturation, puis de reproduction (flux /z), lorsque l'individu
juvénile franchit I’étape de maturation sexuelle, notée p (D’aprés Jager et al. 2013).

Il est a noter que d’autres modeles de croissance existent, bien qu’ils ne soient pas aussi complets que le
DEB pour le nombre de processus physiologiques pris en compte, ou le nombre de traits d’histoire de vie
prédits (Lika & Kooijman 2011). Je mentionnerai ici, un autre modéle ontogénique important, dérivé de la
théorie métabolique de I'écologie : le modele OGM (West et al. 2001). La théorie métabolique, introduite
par West, Brown et Enquist (1997), apporte une explication métabolique a la loi de Kleiber (1947), loi qui
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relie le taux métabolique moyen des especes a leur taille corporelle moyenne (Figure 8 A). Mais le mérite
principal de cette théorie, c’est d’avoir montré les liens fondamentaux qui existent entre les différents
parametres physiologiques des organismes, relations médiées par la taille corporelle des organismes (West
& Brown 2005). Taux de croissance, taux de reproduction, durée de vie, etc. : tous ces taux vitaux sont
déterminés en majorité par la taille (et également par la température) selon des formulations
mathématiques tres simples (Figure 8 B-D).
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Figure 8 : A) La loi de Kleiber résulte de I'observation empirique que le taux métabolique varie
entre espéces animales (et végétales) en fonction de leur taille, selon une fonction exponentielle,
de coefficient proche de 3% (D’apres Hemmingsen 1960). Cette régularité allométrique ne se
résume pas au taux métabolique, mais s’étend a la plupart des fonctions physiologiques de base
des espeéces, tels que leur taux de production (B) et leur temps de génération (C) (D’aprés Brown
et al. 2022). De méme, le taux de croissance ontogénétique semble varier en fonction de la taille
selon un modeéle qui s’applique a la plupart des animaux, notamment vertébrés (D) (D’aprés Hou
etal. 2008 : la courbe noire reproduit les prédictions du modéle OGM).

Malgré leur relative simplicité et leurs nombreux avantages, ces modeles bioénergétiques de croissance ont
plusieurs défauts quand il s’agit de les appliquer a I’étude des interactions trophiques. En effet, I’échelle de
temps de ces modéles, celle du cycle de vie d’un organisme, n’est pas celle a laquelle ont lieu les processus
qui déterminent la réponse fonctionnelle. En leur état actuel, ces modeéles ne permettent donc pas d’estimer
comment un individu partage son temps entre recherche, capture et manipulation de sa proie, ni I'efficacité
avec laquelle il accomplit ces actions. Pourtant, toutes ces actions, et la réponse fonctionnelle qui en résulte,
sont influencées par I’état physiologique et le niveau de croissance de I'individu (Miller et al. 1992). Quant a
I’effet en retour de la réponse fonctionnelle sur le modéle de croissance, il est inclus de facon assez fruste
dans le modéle DEB : une simple réponse fonctionnelle de type Il est prise en compte (Kooijman et al. 2020).
Pour ce qui est du modele OGM, les premiéres versions n’incluaient méme pas de réponse fonctionnelle, le
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taux d’ingestion n’étant pas déterminé par la disponibilité en ressource, mais plutét par la demande
métabolique de I'organisme (Hou et al. 2008). Une version ultérieure inclut une limitation possible par la
disponibilité en ressource, en introduisant un simple parameétre, donnant la proportion d’assimilation
réalisée, par rapport a une assimilation maximale théorique (Hou et al. 2011). Pourinclure |'effet d’un facteur
affectant la réponse fonctionnelle, il faudra donc comme premiére étape, concevoir un modele mécaniste
de la réponse fonctionnelle, incluant I'effet de ce facteur et celui du niveau métabolique et ontogénique de
I'individu.

1.7.Résumé

Fondamentalement, I'interaction trophique est un phénomene qui se passe a I'échelle individuelle. Le réseau
trophique étant simplement I'agrégation dans le temps et I’espace d’interactions trophiques individuelles,
comprendre sa structure et sa dynamique demande de comprendre I'effet des traits biologiques des espéces
et de leur environnement local sur les individus en interaction (Figure 9).

Predator [ Individual interaction
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Food webs
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Physical environment
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Figure 9: Résumé de la feuille de route que je propose pour arriver a une prédiction de la
structure et de la dynamique des réseaux trophiques a partir d’'une inclusion mécaniste des
facteurs de l'environnement et des traits biologiques dans 1’étude des interactions entre
individus, prédateurs et proies (ici, une chauve-souris pécheuse et un poisson sont pris pour
illustration). En se placant a I'échelle individuelle, un découpage de 'acte de prédation en une
suite d’étapes bien définies permet de reconstituer la réponse fonctionnelle, elle-méme servant
de base au calcul des forces d’interactions entre espéces, qui permettent de simuler structure et

dynamique des réseaux trophiques (image ©Violette Silve).

Divers outils existent déja pour arriver a mettre en ceuvre la feuille de route résumée sur la Figure 9 : théorie
métabolique de I’écologie (West et al.2001) et autres études allométriques, écologie thermique (Clarke
2017), stcechiométrie écologique (Sterner & Elser 2001), biophysique (Knight 2012), modeles ontogénique
(DEB, OGM, ou autre), réponse fonctionnelle et numérique, théorie des réseaux, etc. Un regard rétrospectif
sur mes activités de recherche passées m’a permis de me rendre compte que celles-ci s’inscrivent en grande
partie dans une étape ou une autre de cette feuille de route. Jusqu’ici, mes travaux se sont inscrits soit dans
une tentative de relier la stoechiométrie et les réseaux trophiques, soit de relier biophysique et réseaux
trophiques.
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2. Panorama de mes travaux de recherche passés et présents

2.1.Stcechiométrie et interactions trophiques

Ma thése de doctorat, débutée en 2003 et soutenue en 2007, se situe dans le droit fil de I'approche
stoechiométrique classique de I'étude des interactions trophiques. Il s’agissait alors de comprendre comment
les contraintes stoechiométriques de conservation de la matiere et d’homéostasie pouvaient affecter les
interactions entre trois niveaux trophiques : producteurs primaires, herbivores et décomposeurs microbiens
(Cherif 2007). En effet, jusque-I3, les approches stcechiométriques se contentaient, pour la plupart, d’étudier
les interactions trophiques entre deux niveaux trophiques (Bratbak & Thingstad 1985, Grover 2000, 2003,
Daufresne & Loreau 2001a, b). En considérant ces trois niveaux trophiques, il fallut aussi considérer trois
éléments potentiellement limitants : le carbone, I'azote et le phosphore. En effet, pour ce qui est des
interactions entre producteurs primaires et décomposeurs, il est important de prendre en compte deux
éléments, celui limitant la croissance du producteur (souvent le phosphore, parfois I'azote) et le carbone,
fourni sous forme organique par le producteur au décomposeur (Bratbak & Thingstad 1985, Daufresne &
Loreau 2001b). Pour ce qui est des interactions stoechiométriques entre producteur primaire et herbivore,
les travaux précédents considéraient au moins deux éléments minéraux, celui limitant la croissance du
producteur, et un autre élément pouvant limiter la croissance de I’herbivore (Sterner 1990, Daufresne &
Loreau 2001a).

En utilisant des approches de modélisation classiques (Figure 10 A), I'extension de I|’approche
stoechiométrique a trois niveaux trophiques et trois éléments chimiques démontre les limites de prédictions
qui seraient basées seulement sur la composition relative des différents organismes en interaction. Pour
prendre un exemple traité dans Cherif & Loreau (2009), un décomposeur qui serait plus riche en phosphore
que le producteur primaire ne conduirait pas forcément toujours a exacerber la limitation de ce producteur
en phosphore. Cela dépendra de la richesse en phosphore de I'herbivore (Figure 10 B). En effet, il s’établit
une sorte de compétition indirecte entre I'herbivore et le décomposeur pour le carbone. Si I’herbivore est
plus riche en phosphore qu’en azote, comparativement au décomposeur, I'effet compétitif de ce dernier
diminuera la biomasse totale de I’herbivore, et libérera donc plus de phosphore que d’azote qui sera
disponible pour le producteur primaire. L'extension de ce modeéle en rajoutant la possibilité pour
« I'herbivore » de se nourrir aussi en partie sur le décomposeur (cas souvent observé dans les réseaux
trophiques aquatiques), montre que les forces d’interaction entre les différents niveaux trophiques jouent
aussi un réle important (voir publication originale pour plus de détails).

J’ai montré en outre que d’autres aspects non-stoechiométriques obscurcissent également les prédictions
stoechiométriques : physiologiques (taux de respiration pour les décomposeurs ou rendement de digestion
pour les herbivores) ou comportementaux (séparation spatiale entre lieux d’ingestion et d’excrétion pour
les herbivores) (Cherif & Loreau 2007, 2013).
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Figure 10 : A) Modeéle a compartiments représentant les flux de carbone (Cy, X représentant un
niveau trophique donné), d’azote (Nx) et de phosphore (Px) entre producteurs primaires
autotrophes (index A), consommateurs primaires herbivores (), décomposeurs (D) et
ressources inorganiques (/). Les contraintes stoechiométriques (conservation de la matiere et
homéostasie) résultent en des expressions mathématiques des flux incluant entre autres les
rapports C:P et N:P des différents niveaux trophiques comme facteurs. B) Organigramme
permettant de prédire 'impact de la composition steechiométrique des décomposeurs sur la
limitation de la croissance des producteurs primaires par I'azote ou le phosphore minéral, basé
sur le modele présenté en (A). Sans la présence du consommateur, un décomposeur riche en
phosphore (c’est-a-dire, avec (N:P)p<(N:P)s) conduirait toujours a exacerber la limitation en
phosphore du producteur primaire. Alors qu’en présence d'un herbivore riche en P lui aussi (avec
(N:P)c< (N:P)a), il est possible pour le décomposeur de promouvoir une limitation par I'azote
(suivre la voie 2, a gauche sur I'organigramme). D’apres Cherif & Loreau (2009).
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Il est donc important d’inclure les traits physiologiques ou comportementaux des organismes comme mes
travaux expérimentaux qui ont suivi I'ont confirmé, que ce soit les traits des plantes qui contrélent en grande
partie I'effet du broutage par les rennes en toundra sur le recyclage de I'azote et du phosphore (Sitters et al.
2017, 2019), ou le choix des substrats par le bactérioplancton sur leur recyclage de I'azote (Guo & Cherif
2023). Tous ces travaux m’ont donc amené a réaliser que les traits physiologiques et écologiques, autres que
stoechiométriques, des espéces sont a prendre en considération, méme lorsqu’on s’intéresse au seul facteur
stoechiométrique. Or, I'approche stoechiométrique jusque-la ne voyait pas au-dela des niveaux trophiques
(mes propres travaux inclus). Elle rassemblait toutes les espéces partageant un méme régime, et tous les
individus composant ces espéces, dans un méme sac trophique fait d’éléments chimiques en proportions
constantes. Dans cette idée d’augmenter la résolution taxonomique du réseau trophique étudié, j’ai, dans
une expérience en mésocosme aquatique, cherché a séparer les niveaux trophiques du réseau planctonique
en groupes taxonomiques basés sur leur taille, leur appartenance phylogénétique ou leur role trophique.
Ainsi, plutot qu’une division simple en bactérioplancton, phytoplancton et zooplancton, les organismes
planctoniques ont été catégorisés comme bactérioplancton, picophytoplancton, nanophytoplancton,
microzooplancton, protistes mixotrophes et hétérotrophes (Guo et al. 2022). Soumis a des traitements
différents, et échantillonnés a deux dates différentes apres le début de I'expérience, les mésocosmes ont
montré que des groupes trophiques qui traditionnellement auraient été rangés sous la méme banniere
réagissent de facon trés différente aux méme traitements stoechiométriques (comparer par exemple, le
picophytoplancton et le nanophytoplancton inférieur a 10 um sur la Figure 11).
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Figure 11 : Biomasse (en mg C.m-3) des différents groupes trophiques mesurés dans I’expérience
en mésocosmes de Guo etal. (2022), en réponse a deux traitements (DIN/DOC : azote et carbone
organiques ajoutés en deux molécules séparées, DON : N et C organique ajoutés chimiquement
liés en une seule molécule). Les groupes sont séparés selon leur taille en um, et selon leur niveau
d’autotrophie/hétérotrophie. BA<3: bactérioplancton inférieur a 3 pum ;
PICO :picophytoplancton; AU : autres autotrophes (nanophytoplancton); MX: mixotrophes;
HT : unicellulaires hétérotrophes ; ZP :microzooplancton.
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Etant donné I'importance de la stcechiométrie des réseaux trophiques dans la réponse des écosystémes aux
changements climatiques (Creed et al. 2018), augmenter la résolution taxonomique des réseaux trophiques
étudiés m’apparait comme un défi d'importance majeure pour la stoechiométrie écologique.

2.2.Changements d’échelles et confusion des niveaux en stoechiométrie

Mes travaux de thése (et ceux qui se sont ensuivis) suggerent donc que des espéces d’'un méme niveau
trophique qui different dans leur fonctionnement métabolique et dans leur comportement trophique
peuvent avoir des effets stoechiométriques différents, méme si elles partagent exactement la méme
composition chimique. Ces réflexions m’ont amené dans un premier temps a m’intéresser aux variations
interspécifiques des traits stcechiométriques et métaboliques (Doi et al. 2010, voir Figure 12), ainsi qu’aux
liens entre échelles biologiques différentes, par exemple, aux contraintes du métabolisme cellulaire
rejaillissant sur le taux de croissance stoechiométrique des producteurs primaires (Cherif & Loreau 2010).
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Figure 12 : Relation entre la taille corporelle et un parametre stoechiométrique d’importance
(C/PtEr qui représente, pour une espéce donnée, le contenu relatif de carbone et de phosphore
de sa ressource qui est optimal pour sa croissance). Les carrés représentent des espéces
d’invertébrés, les croix de vertébrés (D’aprés Doi et al.2010).

Le premier principe de la stoechiométrie écologique, la contrainte de conservation de la matiére agit a tous
les niveaux biologiques. C'est lui qui permet de relier les échelles en stoechiométrie : la composition en
élément de la cellule est la somme des éléments contenus dans les biomolécules et des organelles qui la
composent (Klausmeier et al. 2004). La composition des organismes est celle de la somme des cellules qui
les composent. La composition d’'une population est celle de la somme des individus qui la composent, etc.
(Cherif 2016). Le deuxieme principe, celui d’homéostasie, ne s’applique lui qu’au niveaux de la cellule et de
I'individu. En effet, 'homéostasie est nécessaire au bon fonctionnement physiologique d’entités vivantes
bien délimitées. Une cellule ne peut avoir ni une concentration d’azote trop faible, sous peine de voir sa
production de protéines chuter, ni une concentration trop forte, de peur de voir de 'ammonium toxique
s’accumuler (Forchhammer & Selim 2020). De méme, un organisme ne peut laisser le fer s"accumuler, ou se
raréfier, sous peine de désordre physiologiques incapacitants (Anderson & Frazer 2017). Il est a noter que
certains éléments peuvent s’accumuler dans la biomasse, s’il est possible de les stocker sous une forme
biochimiguement inerte (Cherif 2016). Dans tous les cas, des mécanismes physiologiques actifs sont mis en
place par les cellules et les organismes afin de controler leur stoechiométrie (Meunier et al. 2014). Par contre,
lorsqu’il s’agit des niveaux biologiques supérieurs (population, communauté, et écosysteme), il n’y a pas
d’impératif, ni de mécanisme physiologique a I'ceuvre pour maintenir I’lhoméostasie (Cherif 2016). Pourtant,
c’est ce que postulent la plupart des modeles stoechiométriques trophiques actuels, lorsqu’ils agregent
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individus et espéces proches en un seul niveau trophique, et lui appliquent le principe d’homéostasie. Cette
confusion d’échelle peut amener a de mauvaises conclusions, car, pour un déséquilibre stoechiométrique
donné entre un consommateur et sa ressource, de nombreux mécanismes compensatoires (ou
amplificateurs) peuvent en modifier I'effet avant que celui-ci n’atteigne I'ensemble d’un niveau trophique.
Une étude plus systématique des processus qui permettent a un niveau d’organisation biologique d’affecter
les autres niveaux m’a permis par la suite de dresser une feuille de route a suivre pour I'étude de I'impact
d’un déséquilibre stoechiométrique donné sur I’'ensemble des niveaux biologiques (Figure 13).
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Figure 13 : Feuille de route pour une théorie stoechiométrique permettant de relier tous les
niveaux biologiques entre eux. Pour comprendre les effets d’'une perturbation dans la distribution
des éléments chimiques d’un niveau a un autre, il faut prendre en compte la succession de
processus écologiques (en rouge) qui relient ces deux niveaux. Par exemple, pour comprendre
comment l'enrichissement en azote de la biosphere par l'activité industrielle affecte une
population donnée, il faut d’abord comprendre comment la circulation générale atmosphérique
(ou océanique) redistribue I'azote industriel vers la zone géographique régionale qui abrite cette
espéce. Il faut ensuite estimer I'impact sur I’écosysteme précis contenant cette population a
travers les processus de transfert a I’échelle du paysage. Ce sont les processus écophysiologiques
qui vont déterminer ensuite comment I’enrichissement en azote de l'écosysteme affecte le
fonctionnement cellulaire et physiologique des individus de la population. Les effets sur la
population dépendront des processus démographiques. A noter que sur le plus long terme, le
processus de sélection naturelle, a travers les forces évolutives, peut modifier les réponses aux
niveaux cellulaires, individuels et populationnels. (D’apres Cherif et al. 2017).

2.3.Rble des facteurs abiotiques.

En analysant les données d’une expérience testant I'effet de fermes d’aquaculture de moules sur la
communauté planctonique dans une lagune des iles de la Madeleine au Québec, j’eus la surprise de constater
que l'abondance et la diversité spécifique du phytoplancton ne différait pas significativement entre
I'intérieur de la ferme et des sites de référence dans la méme lagune (Cherif et al. 2016). La densité de
moules dans la ferme étant élevée, et les moules connues pour leur impact sur le phytoplancton (Petersen
et al. 2008), une seule explication paraissait plausible : I'intensité du vent dans les fles de la Madeleine
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produisait un mélange des eaux suffisant pour homogénéiser la densité du phytoplancton dans cette lagune
semi-fermée (Blackford 1978). Depuis, de nombreuses études ont confirmé |importance de
I’hydrodynamique sur le fonctionnement des fermes de moules, ainsi d’ailleurs que I'effet en retour des
fermes sur I’hydrodynamique de leurs zones d’implantation (Zhong et al. 2022). Cette observation met en
exergue le réle important que peuvent jouer certains facteurs abiotiques dans les interactions trophiques.
Ces facteurs, touchant les individus, affectent aussi la dynamique de leur population. Cest ainsi, que dans
un modele de croissance d’une espéce de phytoplancton soumise a I'action de 4 facteurs abiotiques
(luminosité, densité physique, viscosité et turbulence), j’ai pu montrer que ces facteurs déterminent en
grande partie la réponse de la population, avec des dynamiques pouvant aller jusqu’a I’extinction dans des
milieux a la fois profonds et trés ou trop peu turbulents (Figure 14).
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Figure 14 : Effets en interaction de la profondeur de la colonne d’eau et du coefficient de diffusion
turbulente (une mesure de la turbulence) sur la capacité du phytoplancton a proliférer (Bloom)
ou a s’éteindre (No Bloom). A) Pour des cellules de petite taille (1pm3), la prolifération est
possible pour toutes les conditions, sauf pour des niveaux de turbulence fortes combinées a des
colonnes d’eau profondes. B) pour des tailles de cellules plus grandes (1000pum3), des niveaux de
turbulence faibles dans des eaux profondes conduisent également a I’extinction du
phytoplancton, car les cellules sédimentent au fond, sans que la turbulence en ramene quelques -
unes vers la surface illuminée (D’apres Portalier et al. 2016).

C'est le déplacement vertical des cellules de phytoplancton qui est a la base des résultats de ce modéle. En
effet, les cellules, plus denses que I’'eau, ont tendance a couler loin de la zone éclairée de surface, d’autant
plus gu’elles sont grosses, et que I’eau est moins dense ou moins visqueuse. Mais la turbulence, qui disperse
les cellules dans toutes les directions, contrecarre en partie ce processus de sédimentation et ramene
certaines de ces cellules vers la surface.

De facon générale, on peut développer I'argument que le mouvement est central a I'effet des facteurs
physiques sur la plupart des organismes et sur la plupart des interactions trophiques. En effet, une
interaction trophique ne peut avoir lieu que si le consommateur et sa ressource se retrouvent a la méme
localisation spatiale Méme pour les organismes sessiles, le fait que leur ressource soit dispersée dans leur
milieu environnant les oblige a mettre en place des mécanismes pour I'amener jusqu’a eux (par exemple, les
organismes filtreurs provoquent des courants d’eau en utilisant divers organes, et les plantes le font par
pression osmotique), ou a immobiliser cette ressource lorsqu’elle passe a leur portée (par exemple, les
araignées avec leur toile).
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2.4.R6le du mouvement et développement du cadre écomécanique

Etant donné que le mouvement est au coeur des interactions trophiques, il n’est pas étonnant que la plupart
des facteurs abiotiques, ou tout du moins physiques, agissent sur les interactions principalement a travers
leur action sur le mouvement. Viscosité et densité du milieu modifient les forces mécaniques qui agissent
sur le mouvement des organismes et affectent leur capacité a se déplacer (Yates 1986). La turbulence les
entraflne et peut augmenter la fréquence des contacts entre proies et prédateurs (Rothschild & Osborn
1988), etc. (Figure 15).
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Figure 15 : Exemples d’interactions trophiques avec la représentation des principaux facteurs
physique intervenants (D’apres Cherif et al. 2024).

Un cadre théorique s’est mis en place pour étudier I'effet des forces physiques sur divers processus
écologiques a I'échelle de I'individu, I’écomécanique (Denny 2016). Mais pour comprendre le lien entre
facteurs abiotiques et mouvement des étres vivants, il faut voir celui-ci dans un cadre plus large que le simple
déplacement mécanique du corps d’un organisme sous I’action de forces physiques. En effet, contrairement
au mouvement d’un objet solide inerte, celui d’un organisme répond a une motivation intrinseque, qu’on
peut autrement nommer « état interne » (Nathan et al. 2008). Les organismes vivants possedent aussi des
capacités de navigation, qui leur permettent de réagir aux contraintes de leur environnement, ceci afin de
maintenir le cap qui leur permettra de satisfaire au mieux a leur motivation (Mueller & Fagan 2008). Enfin,
leur capacité de locomotion dépend de leur condition physique et de leur niveau d’énergie, en plus de
dépendre d’adaptations anatomiques et morphologiques (Biewener 2016). Selon le paradigme actuel de
I’écologie du mouvement (Nathan et al. 2008), ce sont ces 3 composants (état interne, capacité de navigation
et capacité de locomotion), répondant aux variations de I’environnement traversé, qui déterminent le
mouvement des organismes (Figure 16).
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Figure 16 : Cadre théorique de 1'écologie du mouvement, tel que défini par Nathan et al. (2008).
Le déplacement d'un organisme (ici un poisson), est le résultat de 'interaction entre sa capacité
de navigation (les sens pour percevoir son environnement et ses capacités cognitives pour
I'analyser), son état interne qui décide du choix de changement de direction et d’accélération qu'il
va appliquer, et sa capacité de locomotion (tous les organes qui lui permettent d’'implémenter le
changement de direction et d’accélération choisis). L’environnement physique affecte le
déplacement a travers les 3 composantes du mouvement : la navigation (a travers la perception),
la locomotion (la capacité a accélérer et tourner est affectée par le débit ou la turbulence par
exemple) et I’état interne (p.ex., le stress généré par la turbulence peut amener le poisson a
changer d’objectif).

En partant de ce paradigme du mouvement, on voit que I'éventail des facteurs abiotiques, et incidemment
biotiques, affectant le mouvement est tres large. Il inclut par exemple tous les facteurs qui affectent I'état
interne de I'organisme, et donc peuvent modifier I'objectif que s’assigne I'organisme, et par la méme, le
mouvement effectué pour le satisfaire. Par exemple, une baisse du niveau d’oxygene peut résulter en une
baisse du métabolisme aérobie, avec un cortége de conséquences négatives associées (Cummins et al. 2020).
Face a ce risque, I'organisme se décidera peut-étre a abandonner son activité présente (par exemple se
nourrir) pour réduire son niveau d’activité, ou se diriger vers une zone d’oxygéne plus élevé. C'est le cas des
baleines bleues (Balaenoptera musculus) qui modulent la durée de leurs plongées en apnée, en fonction de
leur consommation d’oxygene et du gain énergétique escompté de leurs proies (Hazen et al. 2015). D’autres
facteurs peuvent agir sur I’état interne en tant que signal, plutét qu’en agissant directement sur le
métabolisme, telle la diminution de la durée du jour qui signale le début de la migration automnale chez de
nombreuses espéces (Ramenofsky et al. 2012). Il est important de noter qu’'un méme facteur peut affecter
a la fois I’état interne de I'organisme, sa capacité de locomotion et sa capacité de navigation. C’est le cas de
certains éléments climatiques, comme la température, qui peuvent a la fois entraver la locomotion de
I’organisme, diminuer sa réactivité et le forcer a chercher un refuge (Domenici & Seebacher 2020).

Pour comprendre et prédire I'effet d’'un facteur abiotique sur un processus écologique donné, il est donc
important de comprendre son effet sur le mouvement des organismes, a travers chacun des trois
composants du mouvement, puis de comprendre le role du mouvement dans le processus écologique
considéré. Ramené au cas des interactions trophiques en lien avec les facteurs physiques de
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I’environnement, ce plan d’action peut étre implémenté si I'on se rend compte que les différentes étapes
qui font la réponse fonctionnelle sont chacune dépendantes d’un état interne donné, et correspondent donc
a des phases de mouvements différentes (Cherif et al. 2024, et voir Figure 9). Pour illustrer cette approche,
je prends I’'exemple des chauve-souris pécheuses (Aizpurua & Alberdi 2018), avec le vent comme facteur
physique affectant leur réponse fonctionnelle (Cherif et al. 2024, et voir Figure 17). Je souhaite illustrer
simplement ainsi I'effet intégré du vent sur I'interaction trophique entre chauve-souris et poissons péchés
est le cumul des effets sur chacun des composants de la réponse fonctionnelle.

Figure 17 (page suivante) : lllustration graphique des effets potentiels du vent sur les parametres
de la réponse fonctionnelle d'une chauve-souris pécheuse se nourrissant de poissons. De forts
vents peuvent diminuer (A) la proportion du temps quotidien consacré a la recherche de
nourriture (Salinas et al. 2014, Santos-Moreno et al. 2010) et (B) la zone couverte par unité de
temps de recherche de nourriture, car les chauves-souris se nourrissent uniquement dans des
zones abritées (Russo & Jones 2003). Les impacts du vent sur (C) la densité des proies et la
probabilité de les rencontrer, ainsi que sur (D) le temps de recherche sont mal connus, mais il
existe des études suggérant que le vent affecte (E) la probabilité de détection et le temps de
détection, car les vagues induites par le vent a la surface de I'eau affectent la capacité des chauves-
souris a identifier par écholocalisation les poissons faisant surface (Aizpurua etal. 2015, Siemers
& Stilz 2001, Lukas et al. 2021). Il n'y a aucune preuve d'un effet du vent sur (F) la probabilité de
prendre la décision d’attaquer et le temps de décision. Le vent est susceptible d'affecter (G) la
probabilité de poursuite et le temps de poursuite en raison de son impact sur la vitesse de vol et
les cofits de vol lors du chalutage vers le poisson détecté (Schnitzler et al. 1994). (H) La capture
est un processus rapide chez les chauves-souris pécheuses, ce qui rend peu probable que sa
probabilité et sa durée soient affectées par le vent (Altenbach, 1989). Les chauves-souris doivent
trouver un perchoir pour ingérer les poissons plus gros, tandis que les plus petits sont (I) ingérés
dans l'air apres leur capture. Un vent fort peut ainsi prolonger ou empécher l'ingestion des
poissons les plus gros, affectant ainsi l'efficacité de l'ingestion et le temps d'ingestion (Aizpurua
& Alberdi 2018, Fenton, 1990). L'ingestion de poissons plus petits peut entrainer (J) une

digestion plus compléte et plus rapide (Welch et al. 2015). Enfin, les recherches montrent que les
chauves-souris peuvent alimenter leur vol en énergie directement a partir de la nourriture
qu'elles ingerent, sans avoir a la stocker d’abord dans des réserves (Voigt et al. 2010). Ainsi, il
est probable qu'en raison de I'augmentation des cofits de vol dans des conditions venteuses, une
plus grande proportion de l'énergie assimilée soit allouée a la locomotion plutot qu'a d'autres
fonctions métaboliques, affectant ainsi (K) le processus d'allocation
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Le cadre théorique que j'ai développé dans Cherif et al. (2024) n’a pas encore été appliqué a un cas concret
dans son entiereté. Mais dans une étude précédente, j'ai modélisé I'effet de facteurs physiques de base
(viscosité et densité physique du milieu) sur les interactions trophiques de prédateurs et de proies
représentés de facon générique, ne différant que par leur taille corporelle (Portalier et al. 2019). Ce modéle
permet de prédire la faisabilité d’une interaction entre une proie et son prédateur, ainsi que le gain
énergétique net qui en résulterait pour le prédateur, selon que cette interaction aurait lieu en milieu
aquatique, ou en milieu aérien (Figure 18 A). Les données récoltées par ailleurs dans la littérature
corroborent les résultats du modeéle, en particulier pour les prédateurs qui se nourrissent exclusivement dans
des milieux pélagiques ou aériens (Figure 18 B).

Figure 18 (page suivante) : Inclusion de facteurs physiques dans un modele de prédation par
Portalier et al. (2019). (A) Les facteurs physiques inclus sont la gravité (dans le calcul du poids
de I'organisme en mouvement), la viscosité (dans le calcul de la trainée) et la densité du milieu
(dans les calculs de la trainée et la force d’Archiméde). La séquence de prédation ne prend en
compte que cinqg des huit phases de la prédation : recherche, détection, poursuite et manipulation
(comprenant ingestion et digestion). Les états internes peuvent étre assimilés aux différents
objectifs d'optimisation que se fixe I'organisme pour chacune des phases : le prédateur est
supposé optimiser (i) l'énergie dépensée par unité de distance parcourue au stade de la
recherche ; (ii) la distance parcourue au stade de la capture ; et (iii) I'énergie dépensée par unité
de temps au stade de la manipulation. Les capacités de navigation des prédateurs et des proies
considérées dans le modeéle sont la capacité a (i) effectuer une marche dirigée au stade de la
recherche, (ii) détecter l'autre partenaire a une distance minimale basée sur la taille (D getec) et
orienter le mouvement vers la proie pour le prédateur et s'éloigner du prédateur pour la proie
apres détection ; et (iii) pour le prédateur, maintenir une position horizontale constante lors de
la manipulation. La capacité de locomotion est résumée par la force de poussée maximale basée
sur la taille de I'organisme, répartie en proportions ajustables entre une composante horizontale
et une autre verticale, résultant en une trajectoire sinusoidale du mouvement; la capacité a
maintenir une vitesse constante pendant la phase de recherche ; la capture d’'une proie est limitée
a une seule oscillation sinusoidale, et le prédateur peut maintenir une position stationnaire
pendant la phase de manipulation. (B) Malgré un nombre d'étapes plus restreint que dans Cherif
etal. (2024), le modéle prédit avec une grande précision, et pour un large éventail de masses de
prédateurs et de proies, l'occurrence des interactions prédateur-proie dans les milieux
pélagiques, telles que mesurées par (a) Barnes et al. (2008) et (b) Brose et al. (2005). Les
données collectées dans l'article pour les prédateurs aériens (hirondelles, martinets, chauve-
souris, etc.) en (c) montrent aussi une grande congruence avec les prédictions du modéle.




rA Search Capture Handiing
Archimedes' force \ Archimedas"force
' Chfse Archimedes' force
Inertia i
Drag ﬂa \ Drag == i I
s ARES N §
—_ / \
l Thrust \/ \ Thrus( //,, Ddetec
Weight W"'g'“
Weight
Bl
logiogain
(Jkg)
Mg -
kg i a: Aquatic system and individual-based data (Barnes et al., 2008)
g i b: Aquatic system and species-based data (Brose et al., 2005) 6
mg 4 c: Terrestrial system and species-based data
g 4
3 g
o N97
£ PY9-qa 2
>
© Mg+
O kg 0
g 4
mg - 2
Hg 4
ng -
P9 b -4
T T T T T T T T T T T T T
Pg ng ug mg g kg Mg pg ng ug mg g kg Mg
Predator mass

Ce modele, qui suit dans I'’ensemble les recommandations posées ensuite dans le cadre théorique de Cherif
et al. (2024), reste cependant a améliorer. En effet, il n’inclut pas explicitement certaines étapes de la
réponse fonctionnelle (les étapes de décision, de capture et d’allocation). Dans un travail ultérieur, jai
regardé plus précisément les parametres de la réponse fonctionnelle qui sont prédits par le modeéle (Portalier
et al. 2022). La qualité des prédictions varie selon les paramétres : de fiables pour ce qui est du taux
d’attaque, elles sont peu slires pour ce qui est du temps de manipulation des proies une fois capturées
(Figure 19).

De plus, il manque certains facteurs physiques marquants pour les organismes pélagiques et aériens
(température, turbulence et courants). Quant aux organismes benthiques, terrestres et édaphiques, il reste
encore un gros travail biophysique a faire afin d’inclure I’effet des facteurs physiques liés aux surfaces solides
(forces de réaction du sol, frottement, rugosité, complexité, etc.).

Si donc I'application généralisée de ce modele a tous les types d’habitats reste a développer, son application
plus spécifique au milieu pélagique semble plus d’actualité. Etant donné que j’ai développé par ailleurs un
modele de réponse du phytoplancton aux facteurs abiotique (Portalier et al. 2016), il m’a paru pertinent de
le combiner avec le modeéle proie-prédateur de Portalier et al. (2019) pour tenter de modéliser I'effet des
facteurs physiques sur le réseau planctonique.
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Figure 19 : Taux d’attaque du prédateur en fonction de la taille (A), observés vs prédits par le
modeéle de Portalier et al. (2019) (D). Probabilités de capture en (B) et (E). Temps de
manipulation en (C) et (F). (D’apres Portalier et al. 2022).

2.5.Structure et réponse du réseau planctonique aux facteurs physiques de la colonne d’eau

Ce projet, commencé sous la forme d’un stage de Master 2 (Thill 2024), reprend le modeéle physique de
croissance du phytoplancton développé par Portalier et al. (2016) (Figure 20 A-C). Il y rajoute un modele de
croissance et de déplacement d’une espéce de zooplancton qui s’en nourrit (Figure 20 D).
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Figure 20: Description des facteurs physiques inclus dans le modele de réseau trophique
planctonique et de leurs effets sur les principaux processus représentés. A) la luminosité /,
diminue en fonction de la profondeur, a cause de son absorption, soit par l'’eau elle-méme
(coefficient d’absorption kug), soit par le phytoplancton (coefficient de proportionnalité a). La
lumiere absorbée permet au phytoplancton de croitre et de se reproduire, tant que le niveau de
luminosité est supérieur a un niveau critique, /. Cela fait de la profondeur maximale, Z;ax un
deuxiéme parametre physique d'importance, car selon qu’elle est inférieure ou supérieure a la
profondeur de /g elle détermine en grande partie la capacité du phytoplancton a croitre ou a
disparaitre. B) La turbulence ¢, exprimée quantitativement sous la forme d’un coefficient de
diffusion, lutte contre la création de gradients verticaux d’abondance de phytoplancton. C) la
densité et la viscosité de I'eau affectent v, la vitesse de sédimentation du phytoplancton. En effet,
la viscosité augmente la trainée des cellules en chute libre, tandis que la densité diminue leur

gravité effective. D) Pour les mémes raisons, ces deux derniers facteurs affectent également le
zooplancton qui lui, peut se mouvoir dans toutes les directions.

Inspiré par le modele de Portalier et al. (2019), le mouvement du zooplancton se fait en deux phases (Figure
21) : i) une phase active durant laquelle I'organisme applique une force constante de poussée lui permettant
d’avancer vers l'avant et vers le haut, suivie ii) d’'une phase passive, durant laquelle la poussée est
interrompue, en préparation de la suivante. En résulte un déplacement fait d’'oscillations consécutives,
jusqu’a la détection d’une proie (Figure 21 A), sa capture en une oscillation (Figure 21 B), et son ingestion au
cours de quelques ultimes oscillations verticales (Figure 21 C). Ce mode oscillatoire est vérifié empiriquement
chez de nombreuses especes de zooplancton (Wadhwa et al. 2014, Langer et al.2021 et voir également
section 1 ci-dessus3.2 ci-dessous), bien qu’il puisse prendre des formes plus complexes que dans le modéle,
notamment pour les microorganismes flagellés (Cortese & Wan 2021).
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Figure 21 : Représentation du mouvement du zooplancton sous forme d’oscillations, résultant de
sa division en deux phases, (une phase active avec poussée, et une phase passive) au cours des 3
modes d’activités possibles pour le zooplancton : A) mode de recherche d’une proie, constitué
d’oscillations répétées, dirigées vers 'avant ; B) mode de capture d’une proie, une fois celle-ci
détectée, constitué d’'une seule oscillation en direction du phytoplancton repéré, et C) mode
d’'ingestion de la proie, une fois celle-ci capturée, constitué d’oscillations verticale le temps de
manipuler la proie.

Afin de comprendre l'interaction entre phytoplancton et zooplancton le long de toute la colonne d’eau, il
faut modéliser le déplacement vertical de ce dernier. En laissant de c6té la migration verticale journaliere du
zooplancton (Bandara et al. 2021) pour une étape ultérieure, nous avons choisi d’abord de représenter les
processus de diffusion résultant de la stochasticité inhérente des déplacements a petite échelle (Figure 22).
En effet, s’il existe un mouvement optimum (en termes d’économie d’énergie et de maintien du
positionnement vertical du zooplancton), étant donné la stochasticité inhérente aux mouvements
microscopiques (Krishnamurthy et al. 2020), chaque nouvelle oscillation ne démarrera pas exactement a la
fin exacte de l'oscillation précédente, mais un peu plus tot ou un peu plus tard (Figure 22 A).
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Figure 22 : La stochasticité dans le choix par un zooplancton du début d’'un nouveau cycle (A)
résulte en une distribution aléatoire de la durée d’une oscillation (B), de la distance verticale
nette parcourue (C), et de la vitesse verticale a laquelle se fait ce déplacement (D).
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Si I'on fait I’hypotheése simple que la durée d’une oscillation est distribuée selon une loi exponentielle (Figure
22 B), c’est-a-dire sans mémoire, alors on obtient une marche aléatoire de I'individu le long de I'axe vertical.
Cependant, du fait que ni la trajectoire d’une oscillation ni les probabilités de se diriger vers le haut ou le bas
ne sont symétriques (Figure 22 C), les vitesses moyennes dans ces deux directions ne sont pas égales (Figure
22 D). Le processus de diffusion qui résulte d’une petite stochasticité a I'échelle de I’élément fondamental
du mouvement du zooplancton résulte alors en un processus de diffusion asymétrique : en moyenne, les
individus ont tendance a s’accumuler vers le bas, comme le montrent les premiéres simulations du modéle
(Figure 23).
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Figure 23 : Premiéres simulations du modeéle de réseau planctonique montrant le processus
d’advection nette du zooplancton vers le bas de la colonne d’eau, qui résulte de la diffusion
asymétrique de la population de zooplancton (A). En résulte une ségrégation spatiale entre le
zooplancton et sa ressource, qui 'améne rapidement a I'’extinction. En imposant arbitrairement
un processus de diffusion symétrique (B), le modele permet alors au zooplancton de se localiser
plus prés de sa ressource et ainsi, de survivre (panneaux de gauche: abondance du
phytoplancton, panneaux de droite : abondance du zooplancton. Ligne rouge : profondeur de
compensation, en-dessous de laquelle la croissance du phytoplancton devient négative).

Il'y a peu de données de distribution verticale de zooplancton établie hors de I'influence du processus de
migration verticale journaliere, et seulement sous I'influence de fluctuations du mouvement a petite échelle.
Celles que j’ai trouvé tendent a montrer que la distribution reste stationnaire, sans advection nette (p. ex.,
Conzelmann et al. 2011, Thiel et al. 2019). Si, comme le montrent les premiéeres simulations du modéle, la
capacité de maintenir une position verticale stationnaire (en moyenne) est vitale pour la survie du
zooplancton (Figure 23), le mécanisme a la base de cette capacité de navigation n’est pas évident a trouver,
comme le soulignent Conzelmann et al. (2011). En effet, a I'échelle d’'une ou de quelques oscillations, il est
difficile d’imaginer un mécanisme qui permette a un organisme de petite taille (au mieux quelques mm) de
mesurer un décalage dans sa position au sein d’une colonne d’eau de plusieurs metres (d’autant plus si elle
est agitée de mouvements turbulents ou circulatoires). Par contre, quelques études empiriques suggerent
un autre mécanisme, opérant a une échelle spatiale plus large. Certains zooplanctons, comme les daphnies,
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les copépodes et certaines larves planctoniques alternent des phases de nage active vers le haut, suivies de
phases durant lesquelles ils se laissent couler passivement (Conzelmann et al. 2011, Langer et al. 2021, Jiang
2023). En leur permettant d’échantillonner plus largement les gradients verticaux de température, pression,
luminosité, etc., ce mode de déplacement leur permettrait peut-étre d’arriver a se situer dans la colonne
d’eau (Lincoln 1971). La prochaine étape pour ce modele consistera donc a y inclure ce mécanisme, de fagon
a représenter le mouvement vertical du zooplancton de fagon plus réaliste, et d’en comprendre les
conséquences sur son interaction avec le phytoplancton.

2.6.Stcechiométrie et métabolisme : de I’échelle de I'individu a celle de la population

Comprendre une interaction trophique dans son ensemble demande de pouvoir intégrer I'effet d'une
interaction ponctuelle sur 'ensemble du cycle de vie de I'organisme (Verity & Smetacek 1996). Quant aux
réseaux trophiques, leurs dynamiques sont déterminées par les forces d’interaction entre espéces, c-a-d
I’effet d’un individu d’une espeéce sur la dynamique de la population de I'autre espece (Berlow et al. 2004).
Il est donc important de pouvoir extrapoler I'effet d’un facteur de I'individu a la population. C’est d’autant
plus important dans le cas de la stoechiométrie car, comme je I'ai déja mentionné plus haut, la régle
d’homéostasie stoechiométrique qui s’applique a I'individu n’est pas valable au niveau de la population. En
effet, prenons I'exemple des poissons, dont le pourcentage de phosphore peut tripler, entre les premiers
stades de vie et I'dge adulte (Pilati & Vanni 2007). Il s’ensuit que pour une méme biomasse totale, le
pourcentage en phosphore d’une population sera trés différent, selon qu’elle est composée majoritairement
d’adultes ou de juvéniles (Figure 24).
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M adult fish
juvenile fish ) DO

Figure 24 : illustration du role de la structuration de la population en stades ontogéniques sur sa
steechiométrie. A) Méme si chaque stade d’une espéce pris individuellement est homéostatique,
des différences de composition peuvent exister, par exemple la richesse de la biomasse en
phosphore (représentée ici par I'intensité de la coloration jaune). B) Il en résulte qu’a méme
quantité de biomasse totale, deux populations peuvent présenter des compositions
steechiométriques tres différentes, en fonction de la proportion des différents stades qui les
composent.

Les résultats de plusieurs stages de recherche que j'ai supervisés (Blochel 2017, Dionet 2023, Lhermite 2024),
suggerent également, qu’en plus du découplage entre biomasse et stoechiométrie, la structuration de la
population améne également a un découplage entre taux de croissance et stoechiométrie. En effet, une des
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hypotheses classiques de la stoechiométrie écologique est I’hypothése du taux de croissance ou « Growth
Rate Hypothesis » qui prédit une corrélation positive entre pourcentage de phosphore dans la biomasse,
contenu en ARN et taux de croissance somatique (Elser et al. 1996). Le lien entre pourcentage de phosphore
et contenu en ARN est assez direct : I’ARN ribosomal représente en effet le principal stock de phosphore
dans la cellule. Or I'ARN ribosomal étant essentiel a la synthése des protéines, et donc a la croissance
somatique, le lien entre ARN et taux de croissance est également causal. Il s’ensuit de ces deux relations une
corrélation entre taux de phosphore et taux de croissance. Les deux premiéres relations se vérifient tres
souvent, que ce soit entre espéces ou au niveau intraspécifique (Figure 25). Si la relation entre taux de
phosphore et taux de croissance se confirme souvent (Figure 25 D), de nombreuses études ne montrent
aucune relation entre les deux (Vrede et al. 2004).
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Figure 25 : Relations entre les composants de '’hypothése du taux de croissance. A) Entre le
pourcentage d’ARN (%RNA) et le pourcentage de phosphore (%P) mesuré chez diverse especes
de zooplancton. B) Entre le taux de croissance (GR) et le pourcentage de phosphore mesurés chez
les différents stades du copépode Mixodiaptomus laciniatus. C) Entre le pourcentage d’ARN et de
P des stades de M. laciniatus. D) Entre le taux de croissance etle pourcentage de P de M. /aciniatus.
(D’apres Bullejos et al. 2014).

De nombreux mécanismes ont été évoqués pour expliquer ce découplage entre phosphore et croissance :
stockage de réserves de phosphore, allocation du phosphore a d’autres biomolécules que I’ARN, etc. Pour
ce qui est du niveau intraspécifique, je propose que la dynamique de la population structurée puisse elle-
méme causer ce découplage. En effet, si I'on tient pour acquis que I'hypothése du taux de croissance
s’applique au niveau des différents stades constituant une espéce, alors on en conclut que les stades les plus
riches en phosphore sont aussi ceux qui croissent le plus vite et donc, transitent le plus vite aussi vers le
stade suivant. C'est donc les stades avec les plus faibles taux de phosphore et de croissance qui vont voir
leur nombre d’individus augmenter relativement aux stades les plus riches en phosphore (Nakazawa 2011).
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Cela peut amener, comme le montrent les résultats de stages entrepris, a des relations bien plus compliquées
entre taux de croissance et taux de phosphore (Figure 26).
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Figure 26 : Modeéle stoechiométrique de croissance d’'une population structurée en classe de
tailles (Dionet 2023). Une population de 'amphipode Gammarus fossarum a été échantillonnée
dans les Vosges pour le paramétrage du modele. A) La division du cycle de vie de la population
en 5 stades (juvéniles: J1 et ]2, adultes : A1, A2 et A3) est basée sur les traits d’histoires de vie
(taux de croissance, maturation et taux de fécondité). Ces parameétres démographiques
permettent de définir une matrice de population L (Caswell 2001). B) La distribution en nombre
et en taille des individus dans chaque classe permet de définir un vecteur de population (N) et
les biomasses moyennes de chaque classe (). C) Le contenu en phosphore moyen de chaque
classe permet, avec leur biomasse moyenne, de définir une matrice steechiométrique (S). A noter
que la classe la plus riche en P est la classe ]J1, celle avec le taux de croissance le plus élevé, suivi
de la classe A3, celle avec le taux de fécondité le plus élevé, en accord avec I'hypothése de
croissance. D) La multiplication du vecteur de population par la matrice de population et la
transposée de la matrice steechiométrique permet de calculer la composition steechiométrique
globale de la population au pas de temps suivant, c(#+1). En réitérant ce calcul, la population finit
par atteindre un taux de croissance constant A. L’augmentation de ce taux de croissance, soit par
une augmentation du taux de survie des classes J2 a A3 (E) ou par une augmentation de la
température (F) résulte en des relations entre taux de phosphore et de croissance qui s’éloignent
des prédictions de I'hypothése de croissance (respectivement décroissante et unimodale, alors
que 'hypothese prédit une relation strictement positive).

Pour pouvoir décrire le lien entre croissance et stoechiométrie au niveau de la population (et tous les
processus qui s’ensuivent : ingestion, respiration, recyclage des nutriments, etc.), il ne suffit donc pas
d’appliquer les principes et hypothéses principales de la théorie stcechiométrique (homéostasie, hypothése
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du taux de croissance, etc.) : il faut définir un modéle de croissance stoechiométrique a I'échelle de I'individu,
allié a un modeéle de dynamique de population, mesurant la contribution de chaque individu a la croissance
de la population selon la classe (d’age, de taille, etc.) a laquelle il appartient.

2.7.Résumé

Au final, les contributions et les échecs de mes travaux de recherche permettent de souligner la spécificité
et I'apport de I'approche que je cherche a développer : afin de prédire les interactions trophiques, et donc
la structure des réseaux trophiques, il est important de se focaliser sur I'interaction a I’échelle individuelle,
et d’y inclure I'effet des facteurs abiotique de I'environnement local qui, souvent, interferent ou méme
déterminent l'issue de I'interaction.

Pour cela, je choisis principalement de regarder I'effet de I'environnement sur le mouvement au sens large
des organismes impliqués : leur motivation ou état interne, leur capacité de navigation et de locomotion. Le
mouvement, aspect le plus visible du comportement des organismes, permet aussi de caractériser le
processus trophique, d’en décrire les étapes, de faire un budget du temps passé par |I’'organisme a se nourrir
et, suivant les traces de Holling (19593, b), en déduire une expression mécaniste de la réponse fonctionnelle
(Wootton et al. 2023). En modélisant les mécanismes les plus basiques a I'échelle de I'individu, et en
regardant les processus qui en résultent a plus large échelle, cette approche permet de comprendre les
éléments essentiels a une interaction donnée et de repérer les éléments manquant a notre compréhension.

3. Recherches futures

3.1.Cadre théorique pour l'inclusion des facteurs physiques dans les interactions écologiques

Jusqu’a présent, mes recherches se sont concentrées sur quelques facteurs chimiques (composition en
éléments chimiques tels que carbone, azote et phosphore), et quelques facteurs physiques, principalement
mécaniques (gravité, densité, viscosité et turbulence). Je me suis restreint aussi a des types d’interactions
spécifiques : herbivorie et décomposition pour la stoechiométrie et prédation pour I'’écomécanique, et dans
quelques milieux donnés (pélagiques, boréaux, et aériens). Cependant, facteurs chimiques (oxygéne, pH,
etc.), et facteurs physiques (température, luminosité, géométrie, etc.) sont nombreux et leur importance
varie en fonction des milieux. Mon ambition est donc d’étendre le cadre théorique et méthodologique que
j’ai commencé a batir pour les interactions trophiques (Cherif et al. 2024) a d’autres types d’interactions
écologiques, d’autres facteurs chimiques ou physiques, et d’autres types d’environnements.

Un tel cadre ne peut évidemment se batir a partir de rien. Il s’agit d’articuler plusieurs approches existantes,
a diverses échelles et issues de diverses disciplines, afin de partir d’'une mesure locale des facteurs abiotiques
pour aboutir a la description de leurs effets sur le type d’interaction écologique ciblé. Tout cela, basé sur le
role fondamental que joue le mouvement dans toutes les interactions écologiques (et en biologie de fagon
générale, voir Wellmann & Sturge 2024) : i) au niveau de I'individu, sa survie dépend de sa capacité a collecter
une ressource souvent dispersée spatialement tout en évitant les dangers (Abrahms et al. 2021) ; ii) niveau
de la population, la reproduction sexuée exige que les partenaires (ou leurs gameétes) se rencontrent
(Mizumoto et al. 2017), et les propagules doivent se disperser plus ou moins loin de leurs géniteurs (Clobert
et al. 2001) ; iii) niveau des communautés, en plus des interactions trophiques, le mouvement détermine la
dynamique des pathogenes et parasites, qui doivent contacter de nouveaux hdtes pour se propager
(Dougherty et al. 2018). Il en va de méme pour les partenaires engagés dans des relations mutualistes (Shaw
et al. 2021). Quant aux espéces qui entrent en compétition, que ce soit indirectement pour des ressources
(Potts & Petroviskii 2017) ou directement par interférence (Vanak et al. 2013), leur facon de partager un
méme espace physique et déterminant pour l'issue de leur confrontation (Gupte et al. 2023).
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Etant donnée la centralité du mouvement, il est important d’arriver a une description de celui-ci qui soit a la
fois suffisamment réaliste, pour pouvoir y introduire ensuite les contraintes des facteurs abiotiques de fagon
mécaniste, et suffisamment simple pour qu’elle puisse s’appliquer de fagon générique au plus grand nombre
d’organismes possibles sans étre trop lourde a manier mathématiquement et informatiquement.

3.2.Vers une description générique du mouvement

Le paradigme de I’écologie du mouvement offre déja un cadre qui permet de décomposer les trajectoires
complexes du déplacement des organismes en un petit nombre d’éléments fondamentaux (Figure 27).
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Figure 27 : A) L’enregistrement des déplacements d'un individu au cours de sa vie permet de
distinguer, a des échelles de temps et d’espace plus fines, des motifs répétés, caractéristiques,
des modes d’activités canoniques (B). Ces modes d’activités sont eux-mémes composés
d’éléments de mouvement fondamentaux (marche, battements d’ailes, etc.) qui ne sont pas
spécifiques d’'un mode d’activités (C). C’est plutot la séquence spécifique de leur enchainement
qui caractérise un mode d’activité canonique donné (D’apres Goossens et al. 2020).

Il est donc possible de décrire des mouvements trés compliqués comme des suites d’éléments répétitifs de
base, du moins en théorie (la segmentation de trajectoires en éléments fondamentaux demande en effet un
échantillonnage a trés haute résolution qui est aussi colteux ; voir Getz 2022). La plupart des chercheurs en
écologie du mouvement classent ces éléments de mouvement fondamentaux en plusieurs types (Getz &
Saltz 2008, Goossens et al. 2020). En effet, les modes de locomotion dans la nature sont extrémement divers
(Figure 28). Cependant, la plupart partagent une caractéristique : ils sont périodiques et le résultat
d’oscillations de base qui répétées, permettent le mouvement (Durham 1974).
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Figure 28 : Phylogénie des divers modes de locomotion recensés par Miyata et al. (2020), allant
de I'utilisation de flagelles (1a-d,12a-b) a l'utilisation de moteurs protéiques basés sur le couple
actine-myosine qu’on retrouve dans les muscles des métazoaires (10,11,12).

Si ces oscillations sont évidentes a repérer pour les modes de locomotions qui nous sont les plus familiers
(nage, marche, vol ; Bejan et al. 2023), elles se retrouvent aussi dans la locomotion flagellée des bactéries
(Mathijssen et al. 2019) ou celle amiboide des cellules animales (Campbell & Bagchi 2018, Figure 29).

Je pense donc qu’il est possible d’aller encore plus loin dans cette description générique du mouvement, en
définissant un seul type de mouvement fondamental, caractérisé par plusieurs parameétres qui, lorsqu’ils
prennent des valeurs différentes résultent en des éléments fondamentaux qualitativement différents. Il ne
s’agit pas pour moi, a ce stade, de prétendre que la périodicité est a la base de tous les modes de locomotion,
méme si d’autres chercheurs ont avancé des arguments convaincants en ce sens (Rapp 1987, Wan 2023). Il
me semble simplement que ce phénomeéne d’oscillations est suffisamment répandu pour justifier de le
prendre comme point de départ pour un modele générique du déplacement.

Si 'on accepte I'"hypothése d’une oscillation comme élément de mouvement fondamental (Figure 29 D),
qu’elle soit causée par un tour de flagelle, un battement d’aile ou une ondulation du corps, il reste a trouver
la bonne métrique pour la mesurer. En effet, le déplacement au cours du temps peut étre mesuré sous forme
de position changeante, de vitesse ou d’accélération. Les lois de la mécanique classique nous expliquent que
ces trois mesures sont interchangeables en théorie, I'une étant la dérivée ou l'intégrale de I'autre (Gleiss et
al. 2011). Cependant, la deuxieme loi de Newton (la somme des forces égale la masse fois I'accélération)
montre que l'accélération joue un role plus fondamental que les autres métriques en mécanique. C'est
pourquoi je fais le choix de concentrer mes efforts futurs sur I'accélération.
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Figure 29 : exemples de trajectoires d’organismes aux modes de locomotion trés différents, mais
partageant un caractére périodique. A) Vitesse en fonction du temps d’une bactérie E. coli se
déplacant sur une surface immergée dans un liquide a I'aide d’un flagelle (Mathijssen et al. 2019).
B) Modélisation du déplacement amiboide d’une cellule du corps humain a travers une matrice
poreuse, montrant la vitesse de son centroide en fonction du temps et la distance cumulée
parcourue (en rouge) (Campbell & Bagchi 2018). C) Accélération verticale en vol du cormoran
impérial, Phalacrocorax atriceps, en fonction du temps (Halsey et al. 2011). D) Chaque séquence
peut étre découpée en oscillations, qui varieront quantitativement en termes de valeur minimale,
maximale et de période, mais dont la forme restera qualitativement comparable et représentera
I'élément fondamental du mouvement (FuMe).

Un inconvénient pratique d’'une décomposition fine du mouvement des organismes en oscillations de base,
est la nécessité de mesurer le déplacement des organismes a une fréquence trés élevée, plus élevée que
celle de la fréquence de leur élément de mouvement fondamental (Brownscombe et al. 2018). Or, pour des
raisons logistiques et économiques, une bonne partie des méthodes utilisées pour enregistrer le mouvement
des organismes dans leur milieu (télémétrie, balises ARGOS et GPS) n’offrent généralement pas la résolution
nécessaire (Getz 2022, Watanabe & Papastamatiou 2023). Heureusement, les progrés technologiques
constants dans ce domaine permettent une miniaturisation des capteurs et en particulier de leurs batteries,
ce qui permet, pour un poids égal ou inférieur, une autonomie suffisante pour enregistrer et transmettre
des données a haute fréquence (Fahlbusch & Harrington 2019, Nathan et al. 2022). Parmi ces capteurs, les
accélérometres triaxiaux me paraissent tout a fait indiqués dans le cadre de mes recherches futures, car ils
permettent d’enregistrer I'accélération d’un organisme dans les trois dimensions spatiales, avec des
résolutions largement suffisantes pour mes objectifs (Shepard et al. 2008, Brown et al. 2013, Figure 30 A).
Pour les organismes les plus petits, les progres en vidéomicroscopie permettent déja de reconstruire des
trajectoires en trois dimensions avec une tres bonne résolution (Krishnamurthy et al. 2020, Bachimanchi et
al. 2022).

L’enregistrement de I'accélération a échelle temporelle fine permet a posteriori, avec recalibrage régulier de
la position, de retracer la trajectoire suivie par les organismes avec une grande fidélité (Bidder et al. 2015).
Par contre, il ne permet pas a lui seul de comprendre les facteurs qui ont influé sur et déterminé cette
trajectoire. En effet, une accélération instantanée donnée, si I'on applique la 2™ |oi de Newton, est la
résultante des forces physiques qui s’appliquent sur I’organisme additionnée de la force de poussée produite
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par I'organisme lui-méme (Figure 30 B), elle-méme la résultante des trois composantes du mouvement : état
interne, capacité de navigation et capacité de mouvement.
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Figure 30: A) Un accélérometre est un capteur de petite taille qui, une fois installé sur un
individu, permet d’enregistrer ou de transmettre les mesures d’accélération de l'individu dans
ses 6 composantes (avant, latérale, verticale, roulis, tangage, lacet, d’aprés Noda et al. 2013). B)
En mécanique classique, I'accélération instantanée A est la résultante du changement de vitesse
sur un temps infinitésimal (différence entre Viiq: et V). Multipliée par la masse corporelle, m,
elle est égale a la somme des forces agissant sur le poisson en mouvement (ici, sur le plan
horizontal, il s’agit de la trainée Firaimee plus la poussée, Fyoussée). C) Connaissant la position initiale
d’'un individu, et sa vitesse initiale, le suivi de 'accélération instantanée permet, par intégrations
successives, de reconstituer l'intégralité du déplacement. Si, en plus, la somme des forces agissant
sur l'individu, ainsi que la force de poussée produite par celui-ci, peuvent étre mesurées ou
prédites, alors son accélération a venir, et donc sa trajectoire future, peuvent étre calculées.

Ainsi donc, pour comprendre le réle du mouvement dans la détermination des interactions écologiques en
réponse aux facteurs abiotiques de I'environnement, il faut aller au-dela de la simple caractérisation de ce
mouvement au cours de I'interaction, et comprendre comment celui-ci interagit avec les facteurs abiotiques,
I’état interne de I'organisme, et ses capacités de mouvement, pour déterminer la trajectoire de I'individu et
ainsi prévoir la résultante de l'interaction écologique dans laquelle il est engagé.

3.3.Vers une méthode pour modéliser I'effet de I'environnement sur les interactions écologiques

Etant donné la complexité du mouvement des organismes en réponse aux facteurs physiques de

I'environnement, modéliser ce processus exige donc de suivre une méthodologie tres structurée, qui
permette a la fois d’inclure tous les facteurs importants, et d’exprimer leurs interactions.

Pour cela, je planifie de mettre en place une approche modulaire (Figure 31) :
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Figure 31 : La description de I'environnement en termes de facteurs abiotiques et de signaux
sensoriels capables d’affecter le mouvement de l'organisme cible (module environnement)
permettra d’alimenter le module déplacement qui lui, prédira la poussée produite par
I'organisme en réponse aux conditions abiotiques du milieu, et en vue de satisfaire a son état
interne. La poussée, traduite en termes de colits métaboliques nécessaires a la produire,
permettra d’inférer les répercussions des contraintes abiotiques et du déplacement sur la
répartition en énergie de I'organisme (module métabolisme). En sens inverse, I'état interne de
I'organisme, actualisé suite aux colits énergétiques et aux stress passés déterminera un nouvel
objectif pour le déplacement. De méme, les capacités de navigation et de locomotion dépendent
du niveau énergétique et du stress de 'organisme (exemple, fatigabilité). Ce qui fait que les
parametres qualitatifs du module déplacement au pas de temps suivant pourront étre modifiés
et amener une réponse différente, méme si les conditions abiotiques restent les mémes. Mais il
se peut aussi que le déplacement accompli améne l'individu dans une zone spatiale ou les
conditions abiotiques seront différentes (module environnement) et donc, leur effet sur le
déplacement et le métabolisme de I'individu differeront également.

1) Module environnement : afin de modéliser I'environnement de facon a sélectionner et quantifier les
facteurs abiotiques agissant sur le mouvement de I'organisme considéré, selon la question posée. Il
s’agira de facteur affectant la locomotion directement (viscosité, flottabilité, friction...), la perception de
I’environnement et la navigation (luminosité, visibilité, paysage sonore...) et I'état interne directement
(température, oxygene, durée du jour...).

Module déplacement : Ce module prend comme entrée les facteurs abiotiques quantifiés par le module
environnement, et comme parametres les composants du mouvement (état interne et capacités de
navigation et de locomotion), afin de déterminer I'accélération de I’organisme et la force de poussée
développée par celui-ci pour atteindre cette accélération.

Module métabolisme : Ce module prendra comme entrée la force de poussée calculée par le module
précédent, afin d’estimer dans une premiére étape la dépense énergétique associée, ainsi que,
potentiellement, le stress métabolique associé. Dans une deuxiéme étape, il s’agira de réactualiser I'état
interne de I'organisme suite a cette dépense, ainsi que de modéliser son impact sur les capacités de
I’organisme (par exemple, sur son état de fatigue, sa perception...). Selon le type d’interaction écologique
considéré, il s’agira de bien définir I'état interne et/ou la fonction physiologique a surveiller car elle
permettra de quantifier le résultat de l'interaction. Par exemple, si le modéle s’intéresse a la
reproduction, il faudra probablement quantifier la motivation a chercher un partenaire et le niveau
d’énergie réservé a la reproduction.




L’application successive de ces modules a un individu donné, a un instant donné résulte en une boucle de
rétroaction. En effet, une fois le module déplacement appliqué, la nouvelle position de I'individu 'ameéne
dans un environnement local qui peut étre légérement (ou largement) différent et donc, a réappliquer le
module environnement au pas de temps suivant. Quant au module métabolisme, son application
réactualisera I’état physiologique de I'individu, affectant sa capacité a se déplacer au pas de temps suivant.

De facon concrete, et avec l'objectif de contribuer a mon nouveau cadre institutionnel (équipe
« Fonctionnement et Restauration des Ecosystémes Estuariens et des populations de Migrateurs
Amphihalins », unité de recherche « Ecosystéemes Aquatiques et Changements Globaux », département
« Ecosystémes aquatiques, ressources en eau et risques » de I'INRAE), je prévois de développer cette
approche modulaire dans le cadre écologique du franchissement par les poissons de riviere des ouvrages
hydrauliques construits par 'Homme.

3.4.Le projet COHESION (Conséquences des Ouvrages Hydrauliques a I'Echelle de vie des poissons)

Il existerait actuellement, rien qu’en France, plus de 75000 ouvrages hydrauliques divers sur les cours d’eau
— barrages, digues, canaux— des plus petits aux plus grands, selon les données recensées sur le site web
CARMEN. Il y a peu de doutes sur le fait que ces ouvrages hydrauliques ont des impacts majeurs sur les
poissons des cours d’eau (Alcott et al.2021, Frankiewicz 2021, Bao et al. 2023). Il s’agira pour moi de mettre
en place un projet de recherche afin de mieux comprendre les mécanismes physiques a I'origine de ces
impacts, et d’en modéliser I'effet sur la dynamique des populations de poisson. Pour cela, il faudra adapter
la méthode que j'ai présenté dans ses grandes lignes ci-dessus.

Pour le module environnement, des décennies d’études sur I'hydraulique des riviéres ont démontré que la
plupart des facteurs permettant de décrire les propriétés physiques des cours d’eau sont liés et peuvent étre
dérivés les uns des autres (Singh 2003, et Figure 32). D’ailleurs, un premier modéle par Goodwin et al. (2014)
démontre qu’une description de I’environnement physique sous forme de propriétés hydrauliques de base
(vitesse du courant et mesures de turbulence), permet déja de prédire de fagon correcte le déplacement des
poissons a I'approche d’ouvrages hydrauliques, mais a condition d’incorporer des modules déplacement et
métabolisme adéquats.

Niveau d’eau

rurbulencé

Figure 32 : Quelques parameétres hydrauliques d’une riviére (débit, vitesse d’écoulement, niveau
d’eau, etc.) suffisent souvent a caractériser le fonctionnement physique d’une riviere, d’autant
plus qu’ils peuvent, dans les configurations assez simples, étre dérivés les uns des autres
mathématiquement.



http://carmen.carmencarto.fr/66/ka_roe_current_metropole.map
http://carmen.carmencarto.fr/66/ka_roe_current_metropole.map

Pour ce qui est du module déplacement, il faudra d’une part exprimer les facteurs physiques décrits dans le
module environnement (turbulence, force du courant...) sous forme de forces mécaniques agissant sur le
poisson (trainée, portance, flottaison). D’autre part, il faudra déterminer I'accélération visée par I'organisme,
lui permettant a la fois de dépasser ces forces physiques, et de répondre a son état interne. En présence d’un
obstacle hydraulique, un nombre restreint d’états internes peuvent étre définis : montaison (naviguer contre
le courant principal), dévalaison (suivre le courant principal), entrainement (recherche des zones de courants
rapides : permet d’éviter les obstacles et zones de turbulence) (Goodwin et al. 2014). La force de poussée
nécessaire pour permettre a I'individu d’atteindre I'accélération visée pourra ensuite étre calculée en
utilisant les lois de la mécanique classique.

Enfin, le module métabolisme aura pour objectif de traduire la poussée fournie en dépense énergétique et
en stress physiologique, pour pouvoir réactualiser I'état interne de I'organisme, ainsi que ces capacités de
navigation et de locomotion, et préparer ainsi le déplacement a l'instant suivant. L'estimation du co(t
énergétique du mouvement pourra se baser sur I’estimation du travail accompli par la force de poussée,
divisé par une mesure d’efficience de la conversion de I'énergie biochimique en énergie cinétique (Smith et
al. 2005, Liao 2022). Pour ce qui est de prédire I'impact de cette dépense énergétique sur la physiologie et
I’état interne de I'organisme, la voie a suivre est moins évidente. Dans mes travaux passés, je me suis basé
sur le modéle métabolique de I'écologie (Brown et al. 2004) pour modéliser le métabolisme (Portalier et al.
2016, 2019, 2022). J'envisage maintenant de passer au modele DEB (Dynamic Energy Budget, Kooijman 2010
et voir ci-dessus). Parmi les avantages, non négligeables, de ce modéle, son estimation explicite de
I"allocation a la reproduction, et la possibilité d’inclure un compartiment mesurant I'effet du stress sur le
métabolisme et le vieillissement, seront particulierement utiles a la caractérisation de I'état interne des
organismes modélisés. Il reste malgré tout qu’une adaptation de ce modele a mes objectifs sera nécessaire,
car le DEB ne prend pas en compte les dépenses énergétiques liées au mouvement. La plupart des
organismes connaissent des instants brefs de mouvements intenses et énergétiques, par exemple lors de la
capture d’une proie, la poursuite d’un partenaire de reproduction ou la migration. Ces dépenses circonscrites
dans le temps mais substantielles s’accordent mal avec les hypothéses de base du modéle DEB. (En effet,
celui-ci fait I’hypothése que I'organisme mobilise ses réserves d’énergie de fagon continue et seulement
proportionnelles a leur niveau dans I'organisme. Des modifications conceptuelles du modéle sont a prévoir
pour y introduire un certain degré de flexibilité en réponse aux demandes énergétiques ponctuelles liées au
mouvement (Nisbet et al. 2012).

L’articulation de ces 3 modules créera un modéle du mouvement des poissons qui, appliqué a un obstacle
donné (réel ou conceptualisé) permettra de prédire les trajectoires les plus probables et donc, les
probabilités d’échec et de succes du franchissement, ainsi que leurs conséquences sur le métabolisme des
poissons (Figure 33).

Je m’attelle déja a la réalisation de ce projet, qui pourra se faire par segments, grace a cette division en
modules, qui pourront chacun faire I'objet de projets soumis a des appels d’offre (notamment sous forme
de proposition de sujet de these).
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Figure 33 : L’application du modele de mouvement au franchissement d’un obstacle hydraulique
permettra de dessiner des trajectoires probables (Accélération), calculer I'effort a fournir par le
poisson (Fpoussée), la dépense énergétique associée (£), et la possibilité d’'un changement
d’objectif (Etat interne), et I’échec ou la réussite du franchissement. La répétition des simulations
permettra de calculer des probabilités de franchissement en fonction des propriétés physiques
de l'obstacle et des traits des poissons, a comparer éventuellement avec des données de
franchissement existantes.

3.5.0bjectifs a plus long terme

L'approche écomécanique que je développe se batit sur I'énergie : les proies sont avant tout des réserves
d’énergie, les performances des prédateurs dépendent de leur état interne, qui lui-méme est une fonction
de leur métabolisme énergétique. Je planifie d’'introduire le stress, en particulier par I'intermédiaire du
modele DEB, comme autre dimension du métabolisme qui a la fois répond aux facteurs de I’environnement
et détermine la performance des organismes.

Dans mon cas particulier, je ne pourrai feindre d’ignorer le réle de la matiére dans le métabolisme des
organismes. Un des mérites principaux de la stoechiométrie écologique est d’avoir ramené I'attention sur le
role des éléments chimiques comme facteurs reliant métabolisme, interactions écologiques et
fonctionnement des écosystemes. Une réflexion assez rapide permettra de prendre conscience que les
composants de la matiére sont tout aussi susceptibles que I'énergie d’affecter I'état interne des organismes
et leur capacité a se mouvoir et a naviguer, bien que peu d’études s’intéressent au lien direct entre nutrition,
état interne, capacité de mouvement et déplacement. Par contre, quelques travaux mettent en lumiere
I'importance de la nutrition et de la stoechiométrie comme facteurs influengant le mouvement a différentes
échelles : migration en bande des criquets (Bazazi et al. 2011, Cease et al. 2017) et broutage du biofilm par
un gastropode (lannino et al. 2023) (Figure 34).
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Figure 34: Exemples d’effets de la composition stcechiométrique de la ressource sur le
mouvement du consommateur. A) L’enrichissement en protéines (+N) conduit le criquet (Fdalus
asiaticus a basculer entre les morphotypes migrateurs (ailes, thorax et tibias élargis) et non-
migrateurs, en interaction avec la densité de la population (d’apres Cease et al. 2017). B)
L’enrichissement du biofilm en phosphore (4+P) conduit le gastéropode Ancylus fluviatilis a
réduire ses déplacements a la recherche de ressources (d’apres lannino et al. 2023). C) Enfin,
Herstoff et al. (2019) démontre que le copépode Acartia tonsa, confronté a des microalgues
déficientes en azote (-N) ou en phosphore (-P) modifie les parametres de son mouvement, en
comparaison de microalgues témoins (R), bien que sa sensibilité dépende du stade de croissance.

Les résultats rapportés par Herstoff et al. (2019) (Figure 34 C) me semblent particulierement pertinents pour
rapprocher écomécanique et stoechiométrie, car ils montrent que des carences de microalgues en azote ou
en phosphore affectent directement les éléments fondamentaux du mouvement du copépode Acartia tonsa,
les adultes diminuant par exemple les mouvements de forme hélicoidale, et les larves copépodites
augmentant leur vitesse, lorsque leur ressource contient moins d’azote.

Il reste cependant encore quelques obstacles pour arriver a définir tous les termes d’un modele qui lierait
steechiométrie d’une ressource et de son consommateur, et conséquences sur leurs déplacements et la
dynamique de leurs populations. En effet, I'intégration de la stoechiométrie dans le modele DEB n’est pas
encore compléte, méme si elle est en bonne voie (Kuijper et al. 2004a, b, Sousa et al. 2008), I'écologie du
mouvement elle, ignore presque totalement I'effet des éléments sur I’état interne, la capacité de locomotion
et la capacité de navigation des organismes.
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4. Conclusions

Il n"est pas exagéré de dire que la biosphére vit et vivra des bouleversements intenses dans son
fonctionnement et dans son intégrité. Ces changements sont principalement d’origine anthropiques et
touchent d’abord les caractéristiques physiques (a travers le changement climatique et I'altération de
I'utilisation des sols et des écosystémes) et chimiques (a travers différentes formes de pollution) des
écosystemes. Les approches empiriques et statistiques en écologie se montrent trés utiles pour la
compréhension des fonctionnements passés et présents des systemes écologiques, mais la biosphére dans
son ensemble s’approche dangereusement de points de bascule, au-dela desquels elle rentrera dans un
régime de fonctionnement encore inobservé a I’échelle des connaissances humaines accumulées. Les
approches empiriques se montreront probablement limités dans leur capacité a prévoir son fonctionnement
futur, méme avec les formes les plus abouties d’apprentissage machine.

Il me semble que seules des approches mécanistes, aussi écrasant soit le défi de recherche qu’elles
représentent, permettront d’extrapoler nos connaissances scientifiques a la compréhension et a la prévision
des processus écologiques qui prévaudront a I'échelle de la biosphére dans un futur proche.

Pour I'étude des interactions écologiques impliquant I'intervention d’organismes bien distincts, je pense
gu’un travail de recherche basé sur les spécificités métaboliques et locomotrices des individus permettra
d’avancer efficacement en direction de cet objectif. Il s’agira en premier abord, d’effectuer un travail de
synthese et d’intégration de nombreux outils de recherche déja existants : écophysiologie et biophysique,
écomécanique et écologie du mouvement, modéles métaboliques, modéles de dynamique des populations,
etc.

Il existe il est vrai une grande distance a combler entre les intéréts des disciplines s’intéressant a la physique
et la chimie de I'environnement d’une part, et les questions posées par les écologistes au niveau de la
dynamique des populations et des communautés d’autre part. Des zones d’ignorance existent quant aux
effets écologiques de nombreux facteurs abiotiques, notamment sur le métabolisme et le comportement
des individus.

Cela n"'empéche pas de commencer a faire I'effort de poser un cadre conceptuel et méthodologique qui
permettra d’incorporer les avancées scientifiques dans tous les domaines d’'importance, afin d’offrir des
prédictions avec une pertinence croissante. Ce cadre me semble a notre portée, méme s’il reste évidemment
un travail important a fournir avant de pouvoir présenter un modéle écomécanique de I'effet des facteurs
de I'environnement sur les interactions écologiques, qui prenne en compte a la fois les dimensions
énergétique et matérielles du métabolisme des individus.
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