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Introduction

Ce manuscrit s'intéresse a une question fondamentale en écologie trophique :
pourquoi les populations de proies sont-elles plus ou moins fortement contrélées
par les prédateurs selon les écosystemes ? Divers auteurs ont tenté d’y répondre
via une approche basée sur des traits morphologiques, comme la masse corpo-
relle (SINCLAIR et al., 2003 ; ROSSBERG et al., 2008 ; DELONG et al., 2015), des
traits physiologiques, comme le métabolisme (BORER et al., 2005; SCHMITZ et al.,
2011), des traits comportementaux, comme les stratégies des prédateurs et des
proies (LIMA, 2002 ; SCHMITZ et al., 2004), ou des comparaisons entre habitats
(PACE et al., 1999 ; CHASE, 2000). Dans la littérature théorique, beaucoup d’ar-
ticles ont démontré I'importance des relations allométriques (ENQUIST et al., 1998 ;
BROSE et al., 2006 ; KARTASCHEFF et al., 2010) et de la réponse fonctionnelle
(OATEN et al., 1975; SKALSKI et al., 2001 ; KALINKAT et al., 2013) pour étudier le
contréle trophique. De nombreuses preuves empiriques et expérimentales de cette
régulation ont été conjointement apportées et sont réunies dans des synthéses
macroécologiques (SHURIN et al., 2002 ; BORER et al., 2005 ; HULOT et al., 2014).
Or il n'existe pas de consensus quant a l'identification du réle de traits particuliers
ni de véritable lien entre études empiriques, expérimentales et théoriques. Le tra-
vail présente ici a pour but, grace a des méta-analyses et une confrontation entre
données et modeles théoriques, de tester plusieurs hypotheses théoriques en vue

d’une synthése entre modéles mathématiques et résultats macroécologiques.

Les interactions entre espéces, comme la symbiose, le mutualisme, la prédation
ou la compétition (BROOKER et al., 1998), jouent un rble clé dans la persis-
tance (FREEDMAN et al., 1984 ; BERG et al., 2010) et 'abondance des espéces
(VOLTERRA, 1926 ; RITCHIE et al., 2009). Les interactions trophiques ont notam-
ment longtemps servi a expliquer le nombre potentiel de consommateurs a un
endroit donné en fonction de la distribution des ressources (ELTON, 2001). La pré-
dation décrit un cas particulier d’interaction trophique ou des individus d’'une méme
espéce - les prédateurs - tuent et se nourrissent d’une partie de la biomasse d’'une
ou plusieurs autre(s) espece(s) - les proies (ABRAMS, 2000). Récemment, l'idée

d’un contréle des proies par les prédateurs s’est révélée essentielle pour la gestion



et la conservation des écosystémes (prédateur clé de volte L. S. MILLS et al.,
1993, impacts de la péche et de la chasse sur les prédateurs apex J. A. ESTES
et al., 2011). Pour de nombreux écosystémes, on observe le contrdle des proies
par les prédateurs (cascade trophique, effets top-down J. A. ESTES et al., 1998)
et le contréle des prédateurs par les proies (effets bottom-up d’enrichissement
FREDERIKSEN et al., 2006). Ces controles existent, mais quelle est leur prévalence

aux échelles écosystémique et globale ? Quels traits les déterminent ?

Empiriquement, le contréle des proies par les prédateurs (top-down) est souvent
démontré dans le cas de cascades trophiques comme dans I'exemple ou des
orques (Orcinus orca) ont décimé des populations de loutres (Enhydra lutris), ce
qui a cause I'explosion de la densité d’oursins et la déforestation des macro-algues
brunes en Alaska (J. A. ESTES et al., 1998). Le contréle des prédateurs par les
proies (bottom-up) peut étre illustré par les biomasses corrélées des niveaux tro-
phiques des oiseaux de mer, des lancons (Ammodytes marinus), des copépodes
et des diatomées de la Mer du Nord (FREDERIKSEN et al., 2006). D’autres études
recensent des systémes ou les deux contréles agissent simultanément, comme
en Alaska ou la productivité des mouettes tridactyles (Rissa tridactyla) est déter-
minée aussi bien par I'exposition des nids a la prédation que par la disponibilité
de poissons a proximité des zones de nidification (SURYAN et al., 2006). Diverses
méta-analyses tentent d’expliquer l'intensité des cascades trophiques a I'aide de
différents traits et facteurs. SCHMITZ et al. (2000) ont remarqué que les cascades
trophiques existent dans différents milieux terrestres et que celles-ci sont plus
fréquentes que ce qui était admis. De plus, l'intensité des effets top-down varient
avec le type de prédateur, puisque les prédateurs vertébrés ont généralement
des effets plus forts que ceux invertébrés par exemple. SHURIN et al. (2002) ont
compareé les cascades trophiques en milieux aquatiques et terrestres pour des
études expérimentales. Ainsi ils ont montré que l'intensité des cascades est plus
forte et que les ratios de biomasses prédateurs-proies sont plus grands en milieux
aquatiques. Enfin BORER et al. (2005) concluent que le métabolisme des proies
et des prédateurs ainsi que la taxonomie des prédateurs (vertébré ou invertébré)

sont des facteurs principaux pour expliquer I'intensité des effets top-down.



La théorie des dynamiques prédateur-proie, qui prend pour origine les travaux
de MALTHUS (1798), VERHULST (1838), LOTKA (1925) et VOLTERRA (1926), a
beaucoup influenceé le concept de contréle top-down. Pour déterminer les dyna-
miques, il est nécessaire notamment de connaitre la mortalité des proies par
prédation, le taux de croissance des prédateurs et les effets d’autorégulation de
ces especes. Tous ces termes déterminent le contréle top-down, qui s’approxime
par le ratio des effets top-down sur les effets bottom-up (BARBIER et al., 2019).
Dans ces théories, la composante principale déterminant la dynamique est la ré-
ponse fonctionnelle. Celle-ci se définit comme 'impact de la prédation d’'un niveau
trophique sur celui inférieur. De plus, d’apres la vision énergétique le métabolisme
et la masse corporelle sont des traits importants pour estimer I'impact d’'un niveau
trophique sur un autre (JENNINGS et al., 2007 ; TREBILCO et al., 2013 ; HATTON
et al., 2015; WOODSON et al., 2018). Cette idée vient de la théorie métabolique qui
suggeére I'existence de relations allométriques entre la biomasse totale d’'un niveau
trophique (B), la masse corporelle moyenne des individus de ce niveau (w) et leur
métabolisme (m) du type : B ~w~/4 (JENNINGS et al., 2003) et w ~m~'/4 (BROWN
et al., 2004). Dans leur article BARBIER et al. (2019) proposent une approche
unifiée des visions énergétique et dynamique, dans laquelle le métabolisme est
un élément central des modeles prédateur-proie et donc de la réponse fonction-
nelle. lls font notamment I'hypothése que le contrble top-down () et la réponse
fonctionnelle (F') sont liés au métabolisme par des lois de puissance telles que F
~m; ou my et A ~m,.;;, (avec m; le métabolisme des proies, m, le métabolisme

des prédateurs et m,;;, = my/my).

Lobjectif ici est de confronter plusieurs approches théoriques et données ma-
croécologiques, afin de tester certaines hypothéses de ces théories, et pour
comprendre si, et comment, ces théories valables a une échelle locale sont adap-
tables a un contexte macroécologique. D’une part, on s’intéressera a la relation
allométrique entre métabolisme et masse corporelle. Dans de nombreux modéles
le métabolisme est une composante clé pour déterminer la structure trophique
de I'écosysteme (BROSE et al., 2006 ; JENNINGS et al., 2007 ; TREBILCO et al.,

2013). La masse corporelle est d’ailleurs souvent substituée au métabolisme car



c’est une mesure plus accessible et moins contraignante a estimer (WHITE et al.,
2004). Cette substitution semble fonctionner a I'échelle de I'espéce, mais cela se
vérifie-t-il toujours avec le ratio proie-prédateur ? On montrera que les relations
entre ratios de masse corporelle et métabolique sont valables au sein d’'un groupe
taxonomique mais pas entre groupes, et ne sont donc pas une contrainte rigide
dans les dynamiques trophiques. On cherchera aussi a comprendre si ces rela-
tions dépendent de divers facteurs comme les stratégies des proies et prédateurs,
la taxonomie ou 'habitat. D’autre part, on étudiera la réponse fonctionnelle. Celle-
ci est souvent étudiée empiriquement pour une unique ou un nombre limité de
paire(s) d’especes et pour diverses abondances de proies (SKALSKI et al., 2001 ;
JOST et al., 2005; Vuclic-PESTIC et al., 2010). Les rares méta-analyses avec
un nombre conséquent de paires d’espéeces ont peu de résultats significatifs ou
utilisent une seule forme de réponse fonctionnelle Holling de type Il (RALL et al.,
2012). Les théories allométriques supposent une forme universelle de la réponse
fonctionnelle et sa dépendance en métabolisme ou masse corporelle (BROSE
et al., 2006 ; Vuclic-PESTIC et al., 2010 ; KALINKAT et al., 2013). On testera donc
une réponse fonctionnelle effective a I'échelle macroécologique grace a un grand
nombre de paires prédateur-proie de divers écosystémes. On cherchera quelle
forme mathématique de réponse fonctionnelle s’applique a une échelle macroéco-

logique, puis on vérifiera les dépendances en masse corporelle et métabolisme.

Matériels et Méthodes

Relation allométrique entre métabolisme et masse corporelle

Cette premiere méta-analyse (ANNEXE I.1), regroupe 53 044 paires de proies et
de prédateurs comptant 796 espéces de prédateurs et 1425 especes de proies.
Les prédateurs appartiennent a 16 classes différentes (le nombre d’especes
est donné entre parenthéses) : Actinopterygii (319), Aves (238), Mammalia (52),
Reptilia (42), Hexanauplia (40), Malacostraca (31), Insecta (21), Cephalopoda
(18), Amphibia (17) et 7 autres classes (18). Il y a 17 classes distinctes de proies :
Actinopterygii (336), Mammalia (237), Aves (235), Malacostraca (175), Insecta
(139), Hexanauplia (95), Reptilia (81), Amphibia (51) et 9 autres classes (76).



D’apres la théorie métabolique (BROWN et al., 2004), la relation liant la masse
corporelle (w) et le métabolisme (m) s’écrit sous la forme : m ~w®. D’aprés KLEIBER
(1932), b vaut -1/4 et d’apres WHITE et al. (2003), b vaut -1/3. A I'échelle de
I'espéce cette relation est appuyée par de nombreuses études, mais cela n’est
peut-étre pas toujours vérifié avec le ratio prédateur-proie. Dans ce but, on réalise
des régressions linéaires de la forme 10919 M,.ut0 = C + b 10919 W,qsio (OU C €St UNE
constante), afin de déterminer la valeur de b pour 'ensemble du jeu de données
et pour chaque classe de prédateur séparément. Les classes Mammalia et Aves
et les interactions au sein d’'une méme classe se distinguent des autres données
dans I'analyse. Par conséquent, ces cas sont plus précisément étudiées grace a
des régressions linéaires du méme type que précédemment pour chaque classe
de proie. Une idée répandue dans la littérature est que les prédateurs consomment
des proies plus petites et avec un métabolisme plus rapide (COHEN et al., 1993), on
s’attend donc a avoir la plupart des systémes avec des w,..;;, grands et des m,..;,
faibles. Les dépendances des stratégies des proies et des prédateurs (prédateur
social, actif ou passif, proie avec des défenses) et de I'habitat sont aussi testées
car ce sont des facteurs importants dans le contexte top-down. Par exemple,
BROSE et al., 2019 ont établi que le type métabolique, le type de mouvement
des proies et des prédateurs et I’habitat sont des bons prédicteurs du ratio de
masse corporelle. Ainsi on peut faire les hypothéses suivantes : Le m,.;, est plus
élevé a masse corporelles égales pour les prédateurs actifs, le w,.;, est plus
petit a taux métaboliques égaux pour les prédateurs sociaux, le w,.;;, est plus
grand a taux métaboliques égaux pour les prédateurs volant, nageant ou vivant
a proximité et dans les cours d’eau et les lacs. Pour tester ces dépendances, on
effectue des régressions linéaires du méme type que précédemment pour chacun
des sous-ensembles des données groupés par facteur (types de mouvement
des proies et des prédateurs, proies avec défenses, prédateurs actifs ou passifs,

prédateurs sociaux).



Meéta-analyse sur la réponse fonctionnelle

La seconde méta-analyse (ANNEXE |.2) donne les mesures du taux d’attaque
des prédateurs. Elle réunit 107 relations trophiques comptant 34 espéces de
prédateurs et 54 especes de proies. Les prédateurs sont surtout de 3 classes :
Mammalia (19), Aves (9) et Repitilia (5). Galeocerdo cuvier, le requin-tigre est le
seul représentant d’'une autre classe, Chondrichthyes. Les classes des proies
sont : Mammalia (40), Actinopterygii (8), Aves (5) et Malacostraca (1). Le jeu de
données comporte donc surtout des mammiféres et des oiseaux qui consomment
des mammiféres et des poissons. D’autres prédateurs comme les poissons ou
les invertébrés ne sont pas inclus car les variations entre les étapes d’histoire
de vie de ces organismes sont plus importantes que les mammiféres ou les
oiseaux. Par exemple, les poissons changent souvent de régime alimentaire en
lien avec leur taille lors du passage larvaire au stade adulte. C’est le cas du hareng
atlantique (Clupea harengus) et du sprat européen (Sprattus sprattus) qui passent
d’un régime a base de zooplanctons et de crustacés a un régime exclusivement

zooplanctivore (ARRHENIUS et al., 1993).

Forme mathématique de la réponse fonctionnelle

Le modele proie-prédateur simple utilisé est basé sur les équations de Lotka-

Volterra et constitué des équations différentielles ordinaires suivantes :

dB,

W = fl(Bla Bg) = ngl — DlB% — ABlBQF(Bl,BQ) (1)
dB
d_tQ = fg(Bl, BQ) = —TQBQ — DQB% + EABlBQF(Bl, BQ) (2)

Ce modéle reprend celui défini par BARBIER et al. (2019) en se limitant a 2
niveaux trophiques considérés et en négligeant les interactions avec d’autres
especes. 1 et 2 font respectivement référence aux proies et aux prédateurs. B,
et B, sont les biomasses, D; et D, sont les taux d’autorégulation, g, est le taux
de croissance intrinséque des proies, r, est le taux de mortalité des prédateurs, ¢
est I'efficacité de conversion, A est le taux d’attaque, et F(B;,B5) est un facteur qui

décrit comment la réponse fonctionnelle differe de celle de Lotka-Volterra.



Les 4 formes de F(B,,B;) étudiées sont présentées dans le TABLEAU |. Ces
modeles ont été choisis car d’'une part il n’existe pas de consensus quant a I'ex-
pression de la réponse fonctionnelle (ABRAMS et al., 2000), et d’autre part car
ils présentent tous un intérét pour cette étude. Le modéle de Lotka-Volterra est
un cas classique (ARDITI et al., 2012). Celui de De Angelis-Beddington est la
généralisation du modéle de Holling de type Il, et ce sont les modéles les plus
souvent utilisés (SKALSKI et al., 2001). La réponse fonctionnelle proposée par
BROSE et al. (2006) correspond aussi a un cas particulier de Holling de type Il
incluant l'influence du terme de masse corporelle. Le dernier modele est une ex-
pression phénoménologique proposée théoriquement pour représenter la réponse
fonctionnelle agrégée sur une grande échelle spatiale (PASCUAL et al., 2002;

BARRAQUAND et al., 2013).

Pour le cas de Lotka-Volterra classique, on fait 'hypothese que la réponse
fonctionnelle est proportionnelle a la fois au nombre des proies et des prédateurs.
Pour celui de De Angelis-Beddington (1975), on prend en compte les phénomenes
de saturation (H) et d’interférence (l). Biologiquement H représente le temps que
met un prédateur ayant attrapé une proie pour la consommer et la digérer, et |
correspond a la rencontre et la compétition avec d’autres prédateurs. Le modele
de Brose fait les mémes hypotheses que celui de De Angelis-Beddington a I'ex-
ception du terme d’interférence qui est négligé. La derniere forme est basée sur le
modeéle de Kawatsu et Kondoh (2018) avec I'effet de la saturation (B ') en plus.

a-1 et b-1 représentent la saturation et I'interférence.

TABLEAU | — Modeéles de réponse fonctionnelle étudiés

Nom Abréviation F(B¢,Bs)
Lotka Volterra Lv 1
De Angelis-Beddington DAB (1+HBll+IBg)
Brose BRO %
Lois de puissance LP BByt

H et a-1 représentent 'effet de saturation. | et b-1 sont les effets de l'interférence. w est le terme
de masse corporelle qui s’écrit comme une combinaison des masses corporelles des proies et
des prédateurs que I'on déterminera. p est une constante.



Réponse fonctionnelle et expression du contréle top-down \

La force du contrble top-down \ est définie ci-dessous. Par souci de lisibilité,
F(B1,B2) est noté F et représente une composante principale de \. Le détail des

calculs est disponible en ANNEXE 2.

dlog F dlog F
1 1
( +alOgBl> ( +810ng) (3)
&+&8logF D, _&alogF
AF Bl 8log Bl eAF Bg 810g BQ

\ =

A partir de cette équation (3), on peut exprimer A pour chaque modele de
réponse fonctionnelle (TABLEAU II). Les calculs se trouvent en ANNEXE 2. Or A
résulte du rapport entre effet top-down et effet bottom-up, dont la derniére compo-
sante est due a I'autorégulation des populations des espéces étudiées. Cependant
il existe trés peu de mesures empiriques de I'autorégulation (SKALSKI et al.), il est
donc uniquement possible d’obtenir des données pour le terme top-down F(B,B,).
Néanmoins pour les modéles DAB et LP, les termes d’interférence et de saturation
integrent en partie les termes d’autorégulation (BARBIER et al., 2019), il est donc
possible de négliger D, et D, dans ces cas. Cela permet de simplifier les analyses
par la suite tout en gardant une bonne estimation de \. Pour les modéles LV et

BRO on ne négligera pas ces termes sans lesquels \ prendrait des valeurs infinies.

TABLEAU |l — Expressions de A en fonction de F(By, Bs) (noté F).

Modele F(Bi, B,) A
€ A2
LV 1 ALy =
LV D1Ds
F3 F3

eA(F? wP—BH/F)
Dy(D1F? wP/A—ByH)
ab
(1—-a)(1-0)

BRO wP/(1+ HBy) ABRO =

LP Bi™'By Ap = —




Comparaison des modéles de réponse fonctionnelle

Pour choisir le modele le plus adéquat macroécologiquement, il faut comparer
les différents modéles de F. Pour cela, on estime les parameétres des modéles de
réponse fonctionnelle a partir des valeurs empiriques de F,,,. En effet, on part de
la relation suivante :

Fos By By = Ciz wy Ny (4)

C,, est le taux de prédation c’est-a-dire le nombre de proies tuées par un
prédateur en 1 an, N; et N, sont les abondances respectives des proies et des

prédateurs. Or, B; = N; w; pour i une espece. On en déduit donc I'expression :

_ Cia
Ny wo

Fobs (5)

Les modeles de F présentés précédemment (TABLEAU |) ont été testé en inté-
grant les hypothéses de lois d’échelle par I'expression des termes de saturation et
d’interférence en fonction du métabolisme et de la masse corporelle. La comparai-
son a été réalisée a I'aide de différents criteres. La qualité de prediction a d’abord
été vérifiee grace aux critéres d’Akaike Index Criterion (AIC) et de Bayesian Index
Criterion (BIC). Ces criteres permettent de déterminer les variables pertinentes du

modele et se définissent tels que (ANDERSON et al., 2004) :

AIC =2 (k+1In Z(yZ — ypred;)?) (6)
i=1
1
BIC = 2 (yi — ypred;)? 7
C nln;n(yl ypred;)*+k In n (7)

k est le nombre de parameétres a estimer, y est la valeur observée, ypred est la

valeur prédite par le modéle, n est le nombre d’observations.

D’apres HURVICH et al. (1995), quand n / k < 40, il faut corriger les valeurs
d’AlC. Dans cette étude, n = 107 et k vaut {2; 3; 4} il est donc presque toujours

nécessaire d’apporter une correction a I'AlC de la forme :

2%(k + 1)

AIC,. = Al
C. C+n—k—1



La meilleure qualité de modéle correspond a des valeurs minimales d’AlC, AICc
et de BIC. On privilégiera la minimisation du BIC car celui-ci est meilleur pour la
sélection de variables significatives et pénalise plus le nombre de parametres,

alors que I'AIC est meilleur pour la prédiction (RIPLEY, 2003).

Dans un deuxiéme temps, on vérifie que les paramétres du modele sont correc-
tement déterminés en s’assurant que la racine carrée des valeurs de la diagonale
de la matrice des covariances soit assez faible. Dans le cas opposé, cela signi-
fie qu’il existe une multitude de combinaisons de valeurs de paramétres pour

lesquelles la prédiction serait de la méme qualité.

Réponse fonctionnelle et dépendances allométriques

Pour le modéle LV traité par BARBIER et al. (2019), on peut faire différentes
hypotheses de lois d’échelle entre les paramétres du modeéle, le métabolisme
et la masse corporelle. D’apres les auteurs on peut écrire pour toute espece i,
'autorégulation D; = D m;, le taux de croissance g; = G m; et le taux de mortalité
r, = - Rmy, ou D, G et R sont des constantes indépendantes de I'espéce. De plus,
d’aprés BROSE et al.(2006), on peut aussi écrire F(B,,B,) ~m,. Lhypothése sur A
de BARBIER et al. est donc que A ~m,..;;, dans le cas des carnivores, avec m,..;,

le ratio des masses corporelles tel que m,.;, = My / M.

Pour les autres modeles de réponse fonctionnelle, on utilise des parameétres
d’interférence et de saturation. Or d’aprés ALJETLAWI et al. (2004), il existe des
lois d’échelle entre le taux d’attaque (A) et la masse corporelle (w), ainsi qu’entre
I'effet de saturation (H ou h) et la masse corporelle. Ces relations s’écrivent telles
que : A ~awetH ~sw, ou a et s sont des constantes. On pourra donc aussi
chercher a intégrer des termes de masse corporelle et de métabolisme au sein de
ces modeles, en modélisant les effets de saturation et d’interférence comme des
fonctions de la masse corporelle H=s w; et | =iw; , oui et s sont des constantes
(GuzMmAN et al., 2019).
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Pour tester I'nypothése A ~m, on calcule )\ pour chaque forme de réponse
fonctionnelle. On utilise les estimations des parametres pour chaque modeéle
avec le plus faible BIC. Cela permet d’obtenir A\p45 et A\ p (TABLEAU Il), car
ils s’affranchissent des valeurs de D, et D,. Malheureusement, on ne peut pas
calculer Agro (aucune données sur D, et D), mais pour Ay il est possible de le
déterminer directement grace aux données empiriques (il sera alors noté A,;) .
Pour cela, d’aprés BARBIER et al. (2019), on calcule f la fraction de production des

proies perdue au profit des prédateurs, qui est liée a \,..

Consommation
= .
Production 9)
_ Cul
365(rpy + gr1) Ny
/
= 1

C,, est le taux de prédation qui est le nombre de proies tuées par un prédateur
en 1 an, N; et N, sont les abondances respectives des proies et des préda-
teurs, rp; est le nombre de descendants nés par femelle en un jour et gr; est
le taux de croissance journalier d’un individu. Ces taux contribuent ensemble a
I'accroissement de la biomasse totale des proies, et peuvent étre additionnées

dans I'hypothése de 2 processus indépendants.

Résultats

Relations allométriques entre m,;;, et w,.;;,

La FIGURE 1 montre d’abord que de nombreux prédateurs consomment des
proies plus grandes (Félidés et Canidés) ou avec un métabolisme plus lent (classe
Aves). Lidée que les prédateurs consomment généralement des proies plus petites
et avec un métabolisme plus rapide n’est donc pas toujours vraie. Les relations
allométriques entre ratios métabolique et de masse corporelle mettent en évidence
que les lois d’échelle m ~w? différent selon les classes de prédateurs. Les valeurs
de b sont toutes négatives sauf pour la classe Aves (0.01). Lintervalle de valeurs

de b suggéré par la littérature est [-0.33,-0.25] (KLEIBER, 1932; WHITE et al.,
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2003), ce qui est proche de celui obtenu empiriquement [-0.33, -0.21] si on exclut
les classes Aves (0.01) et Mammalia (-0.13). Le nombre d’interactions pour ces
classes (Aves 22 806 et Mammalia 7804) contribuent beaucoup a I'augmentation
de b pour 'ensemble des systemes (-0.17). En effet sans ces 2 classes, I'exposant
diminue et devient -0.21, ce qui est plus proche d’'une loi de puissance -0.25.
Pour comprendre pourquoi les classes Aves et Mammalia présentent des résultats

différents, on étudie les systemes Aves et Mammalia-proies plus précisément.

Classes de prédateur (b)
—— Amphibia (-0.33)
— Hexanauplia (-0.26)

Reptilia (-0.25)
—— Insecta (-0.23)
Malacostraca (-0.23)
—— Autre (-0.22)
——— Cephalopoda (-0.22)
— Actinopterygii (-0.21)
Mammalia (-0.13)
Aves (0.01)
—— Ensemble (-0.17)
—— Ensemble - AM (-0.21)

IOg 10 Mratio

-6 -4 -2 0 2 4 6 8
IOQ 10 Wratio

FIGURE 1 — Relations allométriques pour des prédateurs de différentes classes consommant
tout type de proies. myqtio = ma/my €t wraio = wo/wy. Les droites sont les
régressions linéaires de la forme 10910 Myatio = C + b 10910 Wratio (OU C €8t une
constante). Les valeurs de b pour chaque classe de prédateur et 'ensemble des
données sont placées a cb6té de la légende. La classe Ensemble - AM désigne les
résultats pour toutes les classes des prédateurs sauf celles Aves et Mammalia.

Les FIGURES 2 et 3 présentent les relations allométriques pour des prédateurs
des classes Aves ou Mammalia. Les régressions linéaires pour chaque classe
de proie montrent des similarités entre ces prédateurs. Les proies des classes
Mammalia et Aves suivent les mémes tendances et se démarquent des autres
proies (droite Mammalia + Aves sous celle de Sans Mammalia + Aves). Cela peut
d’ailleurs expliquer les valeurs de b dans la FIGURE1, puisque I'estimation de
'exposant est biaisée par ces tendances différentes. De plus, pour des proies
des classes Mammalia et Aves, b s’approche de - 0.33 (-0.36 en FIGURE 2 et
-0.28 en FIGURE 3) alors que pour les autres proies b est environ -0.25 (-0.26 en
FIGURE 2 et -0.23 en FIGURE 3). On trouve donc des résultats qui s’approchent

de ceux attendus par la littérature (KLEIBER, 1932 ; WHITE et al., 2003). Une autre
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observation intéressante est que dans le cas des régressions Mammalia + Aves,
les droites semblent passer par 0. On va donc tester si cela est valable pour tous

les prédateurs consommant des proies de classe identique a la leur.

Classes de proie (b)
Autre (-0.56)
Malacostraca (-0.46)
Hexanauplia (-0.45)
Mammalia (-0.37)

Aves (-0.35)

Insecta (-0.31)

Cephalopoda (-0.27)

Reptilia (-0.24)

Amphibia (-0.22)

—— Actinopterygii (0.01)
Ensemble (0.01)

Mammalia + Aves (-0.36)
Sans Mammalia + Aves (-0.26)

10910 Mratio

log10 Wratio

FIGURE 2 — Relations allométriques pour des prédateurs de la classe Aves consommant tout
type de proies.m, i;0=Ma/m; et W,..;;,=Wso/W;. Les droites sont les régressions
linéaires de la forme log1g Myqtio = C + b 10910 W,ati0 (OU C €St UNE CONstante). Les
valeurs de b pour chaque classe de proie et 'ensemble des données sont placées
a coté de la légende. Des régressions linéaires ont aussi été réalisées pour des cas
avec des proies des classes Mammalia et Aves (Mammalia + Aves) et pour toutes
les autres classes exceptées les 2 précédentes (Sans Mammalia + Aves).

24 Classes de proie (b)
Malacostraca (-0.44)

Aves (-0.36)

Reptilia (-0.31)

Mammalia (-0.28)

Actinopterygii (-0.27)

Amphibia (-0.14)

Insecta (-0.07)

Ensemble (-0.13)

Mammalia + Aves (-0.28)

Sans Mammalia + Aves (-0.23)

10910 Mratio

l0g10 Wratio

FIGURE 3 — Relations allométriques pour des prédateurs de la classe Mammalia consommant
tout type de proies.m,.,;;,=Ma/m; €t W,..:;0=W2/W;. Les droites sont les régressions
linéaires de la forme 10919 Myatio = C + b 10910 Wratio (OU € est une constante). Les
valeurs de b pour chaque classe de proie et 'ensemble des données sont placées
a coté de la légende. Des régressions linéaires ont aussi été réalisées pour des cas
avec des proies des classes Mammalia et Aves (Mammalia + Aves) et pour toutes
les autres classes exceptées les 2 précédentes (Sans Mammalia + Aves).
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2 7 Classes (b)

| Aves (-0.35)
Reptilia (-0.32)
Insecta (-0.28)
Mammalia (-0.28)
Malacostraca (-0.27)
Hexanauplia (-0.25)
Cephalopoda (-0.25)
Autre (-0.24)
Amphibia (-0.21)
Actinopterygii (-0.19)
Ensemble (-0.23)

l0d10 Mratio

-6 -4 -2 0 2 4 6
IOg 10 Wratio

FIGURE 4 — Relations allométriques pour des prédateurs consommant des proies de la méme
classe qu’eux.m,q;;,=Ma/m; et W,,1;,,=Wo/W;. Les droites sont les régressions li-
néaires logip M,qtio = C + b 10910 Wratio (OU C €st une constante). Les valeurs de b
pour chaque classe et 'ensemble des données sont placées a cété de la 1égende.

Lorsqu’on s’intéresse aux prédateurs consommant des proies de classe iden-
tique (FIGURE 4), les droites des régressions linéaires semblent passer par 0. A
I'aide d’'un test de Student, on fait 'hypothése nulle que les ordonnées a I'origine
valent toutes 0. Ce test statistique indique qu’on ne peut pas rejeter cette hypo-
these (t-statistic -1.18 et p-value 0.27). De plus, quand on prend I'ensemble de ces
systémes, I'exposant b (-0.23) suit presque une loi -0.25 attendue par la littérature
(KLEIBER, 1932), on vérifie donc aussi I'hypothése des relations allométriques

entre les ratios métabolique et de masse corporelle.

Lhypothése concernant les dépendances de I'habitat et des stratégies des
proies et des prédateurs sur les relations allométriques n’est pas concluante
a I'échelle macroécologique. En FIGURES 5 et 6 sont tracées les régressions
pour I'habitat et le type de mouvement des prédateurs. Seules ces FIGURES
sont présentées car aucune tendance ne ressort avec les autres stratégies des
especes. En effet, pour les habitats (FIGURE 5) aucun ne montre de tendance
particuliére. Bien que pour les habitats terrestres b soient différents (-0.03), cela
est uniqguement di aux cas particuliers des classes Aves et Mammalia comme
vu précédemment. Pour les mouvements des prédateurs (FIGURE 6), on trouve

des tendances, mais une analyse plus détaillée en lien avec la taxonomie serait
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intéressante (non présentée ici). Or ces résultats sont en contradiction avec
une étude récente (BROSE et al., 2019), suggérant que I'habitat et le type de

mouvement des prédateurs contraignent les relations allométriques a une échelle

macroécologique. Néanmoins les variables considérées par cette étude sont

différentes car les lois allométriques recherchées sont entre masses de proie et

de prédateur et non entre ratios métabolique et de masse corporelle.

Habitat (b)

—— Marin (-0.18)
—— Lac-Riviere (-0.21)
—— Terrestre (-0.05)

IOQ 10 Mratio

-6 -4 =2 0 2 4 6 8
IOQ 10 Wratio

FIGURE 5 — Relations allométriques en fonction de I'habitat. m,.qtio=Ma/mM; et Wyqrio=Wa/W;.

Les droites sont les régressions linéaires de la forme

loglO Myatio = C +

b logio wratio(OU C €St Une constante). Les valeurs de b pour chaque habitat sont
placées a c6té de la Iégende. Les points verts correspondent a I'habitat terrestre.

0910 Mratio

Déplacement des prédateurs (b)

Rampe (-0.32)
Rampe-marche (-0.23)
Vole (0.02)
Vole-marche (-0.07)
Nage (-0.2)

Nage-vole (-0.17)
Marche (-0.13)
Marche-nage (-0.11)

—6 -4 -2 o] 2 4 6 8
10910 Wratio

FIGURE 6 — Relations allométriques en fonction du mouvement des prédateurs. m,.,;;,=mo/m; et
W,qtio=W2/W1. Les droites sont les régressions linéaires de la forme  logig Mratio =
c+b logig wrqetio (OU € st une constante). Les valeurs de b pour chaque type de
mouvement des prédateurs sont placées a cbté de la légende.
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Forme mathématique de la réponse fonctionnelle

Pour déterminer le modéle de réponse fonctionnelle a une échelle macroéco-
logique, on estime les parameétres et on compare les qualités de prédiction des
modeles (TABLEAU lll). Le modéle LV n’est pas représenté car il ne prend pas en
compte les effets de saturation. Le BIC le plus faible correspond au modéle LP
(-38.09), par conséquent le modele a I'échelle macroécologique ne prend pas une
forme classique Holling de type Il. Le modéle macroécologique s’écrit donc F =
B, %° B;"?, et on obtient A F B, B, = 107°°!\/B, B,.

TABLEAU lll — Estimation des paramétres et comparaison des modeéles de réponse
fonctionnelle a I'échelle macroécologique

BRO -1.92+0.56 -2.35+0.6 13.39 13,51 11.81
DAB -1.03+ 291 -2.08+294 -0.16+2.96 14.77 15.00 -16.71
LP -0.51 £ 0.28 -0.47 £0.07 -0.54+0.08 1437 14.60 -38.09

A est le taux d’attaque, H I'effet de saturation dans le modéle DAB et BRO, | I'effet d’interférence
dans le modele DAB, a et b sont respectivement les effets de saturation et d’interférence pour le
modele LP. Pour le modele BRO, on a pris le cas de p = 0 afin de voir si le terme de saturation seul
est un bon prédicteur de la réponse fonctionnelle.

Dépendances en m et w de la réponse fonctionnelle

A présent on ajoute les dépendances en m et w aux modéles de réponse fonc-
tionnelle. Pour cela on multiplie les effets de saturation H et | et le taux d’attaque A
par m ou w, comme suggéré par (ALJETLAWI et al., 2004). Le TABLEAU IV donne

les expressions des modeéles testés et leur notation.

TABLEAU IV — Comparaison des modeles de réponse fonctionnelle

A wP A mP
BRO, T+HB; BROR T+HB;
A A
DAB.  TTHw B tTwB, | PABe  TTH BT B
LP,, Aw? B~ Bbt LP,, Amp B¢t Byt

Pour chaque modele, on teste des valeurs de masse corporelle (W40, W1, W2) €t de métabo-
lisme (M,.:0, M1, My) différentes. Les indices w et m désignent les ratios wo/w; et ma/m;. Par
exemple si on teste la dépendance en m; pour le modéle BRO, le modele sera désigné par BRO,,,;.
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TABLEAU V — Modeéles de réponse fonctionnelle avec dépendances en métabolisme et masse corporelle

BRO,: -3.61 £0.15 -5.16 £ 0.33 -0.36 £ 0.07 15.34 15.57 13.77
BRO,» -3.18 £ 0.17 -4.47 £0.3 -04+£0.1 15.31 1554 11.87
BRO,, -1.77 £ 0.66 -2.2 £0.69 -0.06 £0.13 15.39 15.62 16.25
DAB.,1 -3.26 £ 0.16 -6.69 £ 0.37 -4.1 £0.27 15.44 15.67 18.94
DAB,» -3.13 £ 0.08 -5.71 £0.27 -4.19 £ 0.32 15.45 15.68 19.6
DAB,, -1.11 £ 1.93 -1.95 £ 1.94 -1.02 +£ 1.98 16.04 16.27 51.19
LP.1 -0.85 £ 0.34 -0.41+£0.08 -05+0.08 -0.11+0.06 16.32 16.71 -36.28
LP.o -0.72 £ 0.31 -0.43 £0.07 -049+0.08 -0.13+0.09 16.33 16.72 -35.78
LP., -0.66 + 0.32 -0.44 £ 0.07 -0.54+0.08 0.1+0.11 16.36 16.75 -34.29
BRO,,., -4.69 + 0.18 -5.48 +£ 0.3 -1.63 +£0.21 1494 1517 -7.83
BRO, .2 -1.8 £ 0.64 -2.11 £ 0.67 -0.52 £0.22 15.28 15.52 10.63
BRO,, -1.87 £ 0.68 -23£0.7 -0.02 £0.19 1539 15.62 16.48
DAB,,; 301.11 +£1.29.10° 299.73 + 1.29.10° 301.47 + 1.29.10° 1545 15.69 19.78
DAB, ... -1.29 +1.18 29+1.2 -0.38 1.2 15.39 15.62 16.39
DAB,, -2.21 £0.32 -3.62 £ 0.43 -0.95 £ 0.38 15.31 15.55 12.22
LP,1 -1.52 £ 0.45 -0.48 £0.07 -042+0.08 0.64+0.23 16.22 16.62 -41.34
LP,.o -0.61 £0.29 -0.38 £0.07 -0.5+0.08 0.27+0.18 16.33 16.72 -35.72
LP,. -0.6 = 0.33 -0.45 +0.07 -0.54 +£0.08 -0.07 +£0.15 16.37 16.76 -33.68




Le TABLEAU V donne les résultats des différentes comparaisons de modeles
avec les dépendances en masse corporelle et en métabolisme. Dans un premier
temps, on peut voir que les modeles DAB donnent de trés mauvaises prédictions
(BIC entre 12.22 et 51.19) et que les modéles BRO sont un peu mieux que les
modeles DAB mais restent assez mauvais. Les meilleurs modeles restent donc
les modéles LP (valeurs de BIC les plus faibles) comme vu précédemment. Le
meilleur de tous les modéles est LP,,,; avec un BIC de -41.34. On peut voir que
les parametres des effets de saturation et d’interférence sont proches de celles
déterminées dans le TABLEAU lll. Le modéle LP,,,; (BIC : -41.34) est meilleur que
le modele LP (-38.09). On reste donc sur la méme forme de réponse fonctionnelle
avec en plus une dépendance en m; de la forme A F B, B, = 1071%\/B; B, m{*6. I
existe donc une dépendance entre F et m; comme on en avait fait 'hypothese. Le

métabolisme des proies contraindrait donc la réponse fonctionnelle.

Lien entre )\ et m,.;;,

A partir des donnés empiriques, le contréle top-down (\,,) a été estimé, ce
qui permet de tester 'hypothése \,,s ~m, 0. EN FIGURE 7, aucune tendance ne
ressort réellement entre A\, et m,.:;,, par conséquent '’hypothése ne semble pas
étre vérifiée. Des résultats similaires sont obtenus en testant A\, ~m; et A, ~Mo,
mais les graphiques ne sont pas présentés dans ce manusctrit. Or le calcul de Ay
a pour hypothése sous-jacente que le modele est celui Lotka-Volterra, qui n’est
pas le meilleur modele a I'échelle macroécologique. |l est possible d’estimer ;. p,.1,
puisqu’on peut I'exprimer en fonction de aetb A\, p = —%. Comme
a-1 et b-1 valent -0.5 (TABLEAU V) alors a et b ont pour valeur 0.5, ce qui donne
Arp = -1. A\ p est donc aussi indépendant de m,..;;,, comme \,,. Dans le cas
du modeéle DAB, on utilise aussi les paramétres préalablement estimés pour le

meilleur modéle de cette forme (BIC -16.71, TABLEAU lll). Lexpression de Apag

3 3
I ivante : \ =—|1- 1— ——.0Ordans ce cas H et | sont
est la suivante : Apag ( BlH) ( Bl

assez faibles (1072 et 1070.2 respectivement), les quotients F? / B;H et F? / Bl
sont donc petits devant 1. On retrouve bien \p 45 proche de -1 comme dans le cas
de A\.p. Malheureusement, il n’est pas possible d’estimer Azro, car on ne connait

pas D, et D,.
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FIGURE 7 — Relation entre le contréle top-down X et m,...;, pour différents modéles de réponse
fonctionnelle.

Discussion

En écologie trophique, comprendre les interactions entre proies et prédateurs est
un objectif central. Les populations de proies sont notamment contrblées par les
prédateurs, mais la variation de l'intensité de ce contréle top-down n’est pas encore
cernée. Ce contr6le dépend de 2 composantes clés : les relations allométriques et
la réponse fonctionnelle. Les premiéres suggérent des lois d’échelle de la forme m
~w? avec b € [-0.33, -0.25] (KLEIBER, 1932 ; WHITE et al., 2003), qui sont vérifiées
pour les ratios proie-prédateur de taux métabolique et de masse corporelle au sein
d’'un groupe taxonomique, mais pas entre groupes. En effet, certaines classes
de prédateurs, comme les mammiféres et les oiseaux, présentent des lois de
puissance différentes. La seconde composante, la réponse fonctionnelle, a été
étudiée empiriquement et théoriquement dans de nombreux travaux (SKALSKI
et al., 2001 ; BROSE et al., 2006; Vucic-PESTIC et al., 2010; ARDITI et al.,
2012), qui proposent des expressions mathématiques variées. Lexpression la plus

plausible dans nos données dépend de la racine carrée du produit des biomasses
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des proies et des prédateurs ainsi que du métabolisme des proies a I'échelle
macroécologique. Néanmoins la force du contrble top-down, qui compare cette
réponse fonctionnelle a la production de proies, ne semble pas étre contrainte par

le métabolisme ou la masse corporelle.

Relations allométriques entre m,;;, et w,.;;,

Les classes de prédateurs Mammalia et Aves présentent des résultats parti-
culiers puisque les exposants (-0.13 et 0.01 respectivement,FIGURE 1) ne s’ap-
prochent pas des valeurs -0.25 ou -0.33 attendues. Dans une étude (COHEN et al.,
1993), les auteurs définissent des grandes classes métaboliques, ou la prédation
est accrue dans le sens vertébrés endothermiques - vertébrés ectothermiques
- invertébrés. En effet, les prédateurs invertébrés consomment généralement
d’autres invertébrés, alors que les prédateurs vertébrés endothermiques peuvent
consommer des proies vertébrées et invertébrées. Cela permet d’apporter une
explication aux résultats pour les prédateurs des classes Mammalia et Aves. Ceux-
ci consomment un spectre plus large de classes de proies, c’est pourquoi on
trouve 2 tendances pour les lois d’échelles en fonction de la classe des proies
(Mammalia + Aves d’'un cbté et les autres classes de proies d’un autre). De plus,
les valeurs de taux métabolique et de masse corporelle utilisées correspondent
a des moyennes pour chaque espéce car les mesures pour les individus en in-
teractions dans chaque études sont rares (BROSE et al., 2019). Cela signifie qu’il
existe un biais possible dans 'estimation des relations allométriques, mais cette
approximation ne semble pas trop influencer les résultats puisque dans le plu-

part des cas on trouve des exposants b proches de ceux trouvés dans la littérature.

BROSE et al. (2019) affirment que les traits des prédateurs sont plus importants
que ceux des proies pour déterminer les relations allométriques. lls mettent
notamment en avant le type de mouvement des prédateurs et I'habitat. Cela
n’est pas vraiment vérifié dans notre cas, mais cela peut étre expliqué par le fait
gu’on ne s’intéresse pas aux mémes lois d’échelle. Dans I'étude de BROSE et al.,
les relations allométriques sont entre les masses corporelle des proies et des

prédateurs, alors que dans ce manuscrit les relations auxquelles on s’intéresse
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sont entre les ratios prédateur-proie du métabolisme et de la masse corporelle. De
plus, un seul facteur (type de mouvement des espéces, prédateur actif, prédateur
social, habitat, défenses des proies) est testé a la fois afin de comprendre les
mécanismes impliqués dans ces relations allométriques et d’éviter des interactions

entre de multiples facteurs difficiles a interpréter biologiquement.

Forme mathematique de la réponse fonctionnelle

La modele macroécologique s’écrit A F B; B, = 107%°/B; B, m%¢. Or B, et B,
sont liées a cause des interactions trophiques, il y aurait donc potentiellement
colinéarité ce qui signifie que I'on pourrait par exemple avoir des difficultés a
identifier le meilleur modele entre cette expression et des alternatives telles que A
F B, By =107%° B; m?¢ ou 10795 B, m?6. D’aprés RAY-MUKHERJEE et al. (2014),
une analyse de commonalité (résultats en TABLEAU VI) permet de vérifier s'il
existe de la suppression, qui se définit comme la distorsion des coefficients de
régressions a cause de la colinéarité entre différents prédicteurs. Il existe 3 types
de suppression (PRUNIER et al., 2017), que I'on peut tester assez facilement. La
suppression classique existe dans le cas ou un prédicteur a une forte contribution
alors qu’il n’est pas relié a la variable a expliquer. On trouve alors la somme des
effets unique et commun proche de 0. Le deuxiéme type de suppression est dite
réciproque. Elle est caractérisée par des effets communs pour la plupart négatifs.
On ne se trouve donc pas dans les cas de suppression classique ou réciproque
puisque tous les coefficients de commonalité sont supérieurs a 0.14. Enfin le
dernier type de suppression est celle cross-over, pour laquelle les signes des
poids [ et des coefficients de structure sont opposés. Or, ces valeurs obtenues
pour B, et B, sont toutes négatives donc on ne se place pas non plus dans ce
cas. Les résultats de I'analyse permettent de conclure que B; et B, ne sont pas

colinéaires et qu’il est possible de séparer leurs effets sur F.
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TABLEAU VI — Résulats de I'analyse de commonalité

B, B,

Poids g -0.46 -0.48
Coefficients de structure -0.87 -0.88
Effet Coefficients de commonalité % Total

Effet unique de B, 0.1490 21.98
Effet unique de B, 0.1619 23.89
Effet commun de B, et B, 0.3669 54.14
Total 0.6778 100.00

Les poids 3 sont les contributions a la régression linéaire de chaque variable standardisée
quand les autres prédicteurs sont constants. Les coefficients de structure sont les corrélations
entre les prédicteurs et la variable prédite. Les coefficients de commonalité correspondent a la
variance expliquée par chaque effet unique et commun des prédicteurs.

Certains modeéles de réponse fonctionnelle présentent de mauvais ajustements
aux données, comme le modéle DAB,, avec le BIC le plus élevé (51.19). Or cela
peut s’expliquer grace a I'étude de DELONG (2014). Ce dernier étudie un modele
proche de DAB avec un terme d’interférence mutuelle qui est supposé dépendant
de la masse corporelle. La conclusion est que cette dépendance n’est pas vérifiée,
ce qui est en accord avec mes résultats méme si le parameétre d’interférence

mutuelle ne correspond pas exactement au terme d’interférence du manuscrit.

La réponse fonctionnelle prend une forme en racine carrée du produit des
biomasses des proies et des prédateurs, ce qu’on peut interpréter spatialement.
D’aprés BRAZA (2012), une réponse fonctionnelle avec +/B; démontre que les pré-
dateurs attaquent sur la périphérie d’un troupeau de proies, et d’aprés COSNER et
al. (1999), une réponse fonctionnelle en /B, signifie que les prédateurs chassent
en groupe. Cela semble compatible avec la présence d’'une majorité de prédateurs
mammiferes qui chassent en groupe des proies vivant en troupeau dans le jeu de
données, comme des loups chassant des élans ou des lions chassant des gnous
et des zébres. La forme de F dépend donc de certains systémes prédateurs-proies
et a une échelle macroécologique plus diversifiee taxonomiquement, on obtiendrait
possiblement une autre forme mathématique de F. Cependant comme les études
empiriques avec des mesures directes de taux d’attaque se limitent a des especes
facilement observables (Mammalia, Aves), le travail de généralisation a d’autres

classes taxonomiques serait difficile.
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Valeurs de )\ et indépendance du m,.;;,

Seuls 3 systemes proies-prédateurs ont des valeurs de log:o A > 0, qui indique
un fort contréle top-down. Ces systémes sont les suivants : Otaries de Kerguelen -
Léopards de mer, Colobes roux de la Tana - Chimpanzés communs et Lemmings
a collerette - Harfangs des neiges. La taxonomie ne semble donc pas avoir de role.
Dans le jeu de données, les prédateurs sont potentiellement omnivores comme
dans le cas des lycaons (Lycaon pictus) observés par R. D. ESTES et al. (1967),
qui consomment des gazelles de Thomson (Gazella thomsonii), des gnous bleus
(Connochaetes taurinus et des gazelles de Grant (Gazella granti). Dans d’autres
cas, les données ne sont pas toujours représentatives des principales interactions
trophiques. En effet dans I'étude de M. MILLS et al. (1992), les lions tuent 30 %
d’'impalas (Aepyceros melampus), 14 % de zébres des plaines (Equus burchellii)
et 13 % de gnous bleus (Connochaetes taurinus, mais seules les abondances des
zebres et des gnous bleus sont fournies. D’ailleurs, la réponse fonctionnelle est
souvent affectée par des espéces autres que les proies et les prédateurs (ABRAMS
et al., 2000). Cela remet donc en cause I'’hypothese du modele proie-prédateur
utilisé ou les interactions avec d’autres especes sont négligées. Néanmoins cela
reste un modele intéressant car il est difficile de répertorier toutes les interactions

d’une espece avec d’autres espéces dans un milieu.

En FIGURE 7, A\ p et Apap valent -1, c’est pourquoi on utilise leur valeur absolue.
La valeur absolue de A quantifie 'importance relative des effets top-down et bottom-
up, tandis que le signe permet de conclure a I'existence ou non de cascades
trophiques (BARBIER et al., 2019). Dans cette étude une valeur négative de la
force du contréle top-down signifie qu’aucune cascade trophique n’est observée.
Néanmoins, il est nécessaire de nuancer cette observation puisque les valeurs
de )\ sont des approximations des valeurs réelles, ce qui expliquerait la différence

avec les différents A\, (tous positifs mais faibles) déterminés empiriquement.
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Lhypothése A ~m,.;;, N’est pas vérifiée probablement a cause d’autres hypo-
théses émises. En effet, BARBIER et al. (2019) supposent que F ~m; ou m, et que
g1 = G my. Or )\ est le ratio des effets top-down sur les effets bottom-up. Comme
le jeu de données suggere F ~m; et qu’on suppose que les effets bottom-up sont
aussi proportionnels a my, il apparait logique qu’on ne trouve aucune dépendance
entre \ et le métabolisme. Cela signifie donc que la force de contréle top-down
n’est pas contrainte par le métabolisme et la masse corporelle, néanmoins cela
n’écarte pas la possibilité qu’elle soit contrainte par les proies et/ ou les prédateurs

a travers un autre trait qui n’a pas été mesuré dans cette étude.

Conclusion

Ce manuscrit permet de confronter plusieurs approches théoriques et données
macroécologiques pour tester des hypothéses de ces théories et voir si elles sont
toujours applicables a une échelle macroécologique. La relation allométrique entre
métabolisme et masse corporelle se vérifie pour les ratios prédateur-proie au sein
des classes taxonomiques de prédateurs, mais cela n’est pas toujours le cas entre
classes. Pour les classes de prédateurs avec un large spectre de proies (Aves
et Mammalia), il est nécessaire de séparer les grandes classes métaboliques
de proies vertébrés endothermiques des autres (vertébrés ectothermiques et
invertébrés), comme suggéré par COHEN et al. (1993). Les lois de puissance
ainsi établies vérifient bien les relations allométriques données dans la littérature,
avec un exposant proche de -0.33 pour les mammiféres et les oiseaux (WHITE
et al., 2003) et un exposant -0.25 pour les autres (KLEIBER, 1932). Aucun autre
facteur testé (type de mouvement des proies et prédateurs, prédateurs actifs et
sociaux, défenses des proies, habitat) a part la taxonomie, n’a montré d’influence
sur ces relations allométriques. Cela s’oppose a I'étude récente de BROSE et al.
(2019), qui démontre que I'habitat et le type de mouvement des prédateurs sont
des facteurs clés pour déterminer des lois d’échelle entre masse corporelle des
proies et masse corporelle des prédateurs. |l serait d’'ailleurs intéressant de refaire
les mémes analyses avec le jeu de données de cet article afin de pouvoir étendre

ces conclusions a une échelle plus grande réunissant 290 réseaux trophiques.
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A I'échelle macroécologique, la forme mathématique de la réponse fonctionnelle
se distingue des cas dérivés de Lotka-Volterra et de Holling de type Il. Le modele
macroécologique qui présente le meilleur accord avec le jeu de données s’écrit
sous la forme A F B, B, = 107%5/B, B, m{-6. Cette forme présente plusieurs parti-
cularités puisque le terme /B, B, est interprétable biologiquement et spatialement.
En effet, cela signifie que les prédateurs du jeu de données chassent en groupe
des proies qui vivent et se déplacent en troupeau (COSNER et al., 1999 ; BRAZA,
2012). Cela est d’ailleurs cohérent puisque la majorité des prédateurs sont des
mammiferes, comme les loups qui chassent I'élan ou les lions qui chassent les
gnous. De plus, cette forme de réponse fonctionnelle suppose une dépendance
en métabolisme des proies, ce qui vérifie 'hypothése de BARBIER et al. (2019).
Cependant leur seconde hypothése que la force du contréle top-down A dépend du
ratio métabolique n’est pas vérifiée que ce soit empiriguement ou théoriquement.
Lintensité du contrdle top-down ne dépendrait donc pas de ces traits physiologique
et morphologique, mais cela peut dépendre d’autres traits des espéces qui n‘ont
pas été pris en compte dans 'étude. Les termes d’autorégulation sont d’ailleurs
inconnus dans ce modéle et seraient utiles pour estimer les valeurs exactes de
M. Des efforts dans I'estimation de I'autorégulation des populations pourrait donc
aider a mieux comprendre les différents mécanismes en écologie trophique. En
outre, il serait aussi intéressant de confronter ce travail a des données expeéri-
mentales sur le taux de prédation, puisque de nombreuses études existent a
ce sujet et des données sont notamment disponibles dans des méta-analyses
(ALJETLAWI et al., 2004 ; LI et al., 2018). Cela permettrait aussi sans doute de
comprendre pourquoi les taux de prédation observés en expérimentation et en
réalité different beaucoup, ainsi que de vérifier avec un plus grand nombre de
systémes proie-prédateur si la forme mathématique a I'’échelle macroécologique

reste la méme.
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ANNEXE | : Données des méta-analyses

ANNEXE 1.1 : Méta-analyse sur les relations allométriques

Le jeu de données de la méta-analyse sur les relations allométriques sont
disponibles ici. Les données de masse corporelle (kg) et de métabolisme (W.kg™)
sont essentiellement issues des études de WHITE et al. (2003) et MAKARIEVA
et al. (2008). Ces valeurs correspondent aux valeurs moyennes par espece car il
est rare d’avoir les valeurs correspondant aux individus en interactions (BROSE
et al., 2019). Les données relatives aux stratégies des proies et des prédateurs,
a la taxonomie et a I'habitat proviennent des bases de données en ligne AnAge
(Animal Ageing and Longevity), ADW (Animal Diversity World), Catalogue of Life
et FishBase. Les stratégies des proies et des prédateurs consistent a considérer
si les proies ont des défenses et si les prédateurs chassent collectivement et

activement, ainsi que leur type de déplacement.

ANNEXE 1.2 : Méta-analyse sur la réponse fonctionnelle

La méta-analyse sur la réponse fonctionnelle comporte des données relatives
aux abondances N; et N, (ind) et aux densités d, et d, (ind.km?) des proies et des
prédateurs, a la zone d’étude (km?) et au taux de consommation de proies par les
prédateurs ou taux d’attaque C,, (proies.pred'.an™"). Les informations de taxono-
mie, de taux de croissance gr1 (') et du nombre de descendants nés par femelle
rp1 (') sont issues des bases de données Catalogue of Life et AnAge (Animal
Ageing and Longevity). F correspond a la réponse fonctionnelle, production a la
production des proies en 1 an, consommation a la consommation des prédateurs
en 1 an, f est la fraction de production des proies perdue au profit des prédateurs
et lambda correspond a A, la force du contréle top-down estimé empiriquement.

Les données de cette méta-analyse sont disponibles ici.
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http://mrcbarbier.org/files/empirical.csv
http://mrcbarbier.org/files/FuncRespPair.csv

TABLEAU VII — Formules de conversion utilisées pour standardiser les données

Variables Unités études Formules de conversion
Métabolisme (m en W.kg™) kdj 1000 ks
1 7-1
Métabolisme (m en Wkg") mg/L Opkg'.h 20 2222 mgé [éo(??'kg h
5 i N i . cal.j!
Métabolisme (m en W.kg™) kcal.j” 1000 152 heald
Abondance (N en ind) ind.km? Supefficie
s . . - ind.ha” !
Densité (d en ind.km?) ind.ha indha

Certaines données ont di étre converties afin de pouvoir comparer les différents
systemes biologiques observés et les résultats obtenus pour chacun. Les unités
de I'étude et les conversions utilisées sont présentées dans le TABLEAU VII . En
réalité, le métabolisme désigne le taux métabolique massique, que I'on a abrégé
par soucis de simplicité. Les formules ci-dessous utilisent les conversions sui-
vantes : 1W =1 J.s™' (DUBESSET, 2000), 1Th =3 600 s et 1j = 86 400 s (DUBESSET,
2000), O, (mg/L) = 1.429 O, (mL/L) (AMINOT et al., 2004), 1 mL/L O, = 20 J
(MAKARIEVA et al., 2008), 1 cal = 4.18 J (MECHTLY, 1973).
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ANNEXE |l

: Force du contréle top-down \

Le modele proie-prédateur utilisé est le suivant :

dB,

— = fi(B1,B2) = 1 By —

dt
dBs

dt

= fa(B1, By) =

D\ B? — AB,B,F (B, Bs) (11)

—ryBy — Dy B3 + €AB By F(By, Bs) (12)

1 et 2 font respectivement référence aux proies et aux prédateurs. B; et B,

sont les biomasses, D; et D, sont les taux d’autorégulation, g; est le taux de

croissance intrinséque des proies, r, est le taux de mortalité des prédateurs, ¢

est I'efficacité de conversion, A est le taux d’attaque, et F(B;,B;) est un facteur

qui décrit comment la réponse fonctionnelle differe de celle de Lotka-Volterra (si

F(B:,B,)=1, cela donne le cas classique Lotka-Vokterra).

La matrice jacobienne a I'équilibre B,=B; est définie telle que :

ofy
0B,
Ot
0B,

ofy
OB
0fs
9B,

5 (Bl B3) =5 (Bi, B;)
(13)

5 (Bl B3) o5 (Bi, B;)

Par soucis de simplicité, F(B;,B,) sera noté F ultérieurement. Aprés quelques

calculs, on peut déterminer les termes de la matrice jacobienne.

L OF
AB; -

. OF
e (r 58
2

L Ju=-D - (14)

B*

5 (15)

JQl—EA (F+Blgg> (16)
1

oF
10B,

B*

J22 = —D2 + GAB (17)

B*

La force de contrble top-down \ peut s’exprimer a partir de la matrice jaco-

bienne puisque Ji; et Jos représentent les effets d’autorégulation des proies et des

prédateurs alors que J;» et Jy; sont les effets d’un niveau trophique sur un autre.
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N J12J21

18
J11J22 (18)

A:

A l'aide des équations (6), (7), (8) et (9), on peut réécrire 'expression de \.

eA? (F+ B1a—F> <F+ B2a—F)
A

B 0B, 0Bs
(o0 457 (0 eam 2E "
1 2831 2 — € 1832
log F' BOF . Lo
Et comme glziB = fg_B , on retrouve donc I'expression A préecédemment

donnée dans ce manuscrit :

dlog F Odlog F
1 1
( i alogBl) ( i 810g32) (20)
Dy | B, 0log F Dy B, dlogF
AF Bl 810g Bl eAF Bg 810g BQ

\ =

Pour chaque modéle de réponse fonctionnelle, on peut déterminer algébrique-
ment . Or \ s’exprime en fonction de D, et D, les termes d’autorégulation, pour
lesquels il N’y a pas de données. Comme pour les modéles DAB et LP les termes
d’interférence et de saturation prennent en compte une partie de I'autorégulation
des especes étudiées, il est possible de négliger D, et D, dans ces cas. Néan-
moins on ne peut pas utiliser cette simplification pour LV et BRO (un ou 'ensemble
des termes d’interférence et de saturation est manquant) sinon A prendrait des

valeurs infinies.

: dlog F
Dans le cas classique de LV, F = 1 et a1§§3 = 0. On retrouve alors
I'expression suivante :
eA?
ALy = 21
=5, (21)

Dans le cas de BRO, F = w?/(1+HB;). Les dérivées partielles s’écrivent :

dlog ' BH dlog F'

= _ = 22
0log By 73 oar © 0log By 0 (22)
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On trouve donc I'expression de Agro

€A (F2 wP—BlH/F)
D2 (D1F2 ’U)p/A— BQH)

ABRO = (23)
Pour les modeles DAB et LP, on se place dans le cas ou D;,D, ~ 0. Apres
calculs, cela permet de simplifier 'expression de A donnée par I'’équation (12)

comme suit :

1 1
/\__(1+810gF/810gB1) (1+810gF/810ng) (24)

Dans le cas de DAB, F =1/ (1+HB,+IB;). Les dérivées partielles sont donc :

OlogF _ _BH  0logF _ Byl

dlogB,  F3 ‘ dlogBy,  F3 (25)

On trouve donc I'expression de Apag

F3 F3
ApAB = — (1 — BlH> (1 - B_21'> (26)

Dans le cas de LP, F = B?_l Bg_l et |0910 F = (a'1) |Oglo Bl + (b-1) |Oglo BQ.

Les dérivées partielles correspondantes sont alors :

Jlog F Odlog F
=a—1et =b—1 27
dlogB ¢ % 9log By (27)
On trouve donc I'expression de A\, p
ab
Ap = — (28)

(1-a)(1-1)
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