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Résumé

Les scénarios de changements globaux sont précieux pour guider les stratégies de gestion et de
gouvernance, inciter a la prise de décision et augmenter la prise de conscience collective sur les
tendances futures de la biodiversité. Le degré de réalisme et d'intégration des modeles
écosystémiques utilisés a cet effet est en constante progression, mais ils négligent encore souvent
|'évolution des populations marines dans les projections futures. Or, celles-ci s'adaptent aux
changements globaux, que ce soit par la plasticité phénotypique ou I'évolution, au travers de
modifications de leurs caractéristiques biologiques telles que les traits d'histoire de vie,
physiologiques et bioénergétiques. L'enjeu de cette thése est de développer un modele
écosystémique qui permette d'explorer des scénarios de biodiversité aux échelles intra- et inter-
spécifiques en représentant explicitement la plasticité phénotypique des traits d'histoire de vie, leur
variabilité génétique, leur sélection et leur évolution sous l'influence combinée de la péche et du
changement climatique, ainsi que la dérive génétique et la perte de diversité génétique qui en
résultent. Appliqué a la mer du Nord, ce nouveau modele est utilisé pour comprendre les processus
responsables des changements de traits d'histoire de vie qu'ils soient d'origine plastique ou d'origine
évolutive. D'une part, les processus bioénergétiques sous-jacents aux changements plastiques sont
étudiés par une approche originale comparant les différences entre les courbes de réponses
thermiques fondamentales et réalisées pour différentes especes et stades du cycle de vie. D'autre
part, les changements des traits d'histoire de vie sont explorés a travers le prisme de |'évolution
grace a la prise en compte de pressions de sélection multiples telles que la péche, les interactions

proies-prédateurs et le changement climatique.

L'intégration des processus plastiques et évolutifs dans les modéles écosystémiques permet de
décrire la variabilité interindividuelle des traits biologiques et de comprendre leurs tendances
temporelles observées dans le milieu marin. En cela, elle répond a I'enjeu crucial de crédibilité des

projections de la biodiversité intra- et inter-spécifique sous scénarios combinant climat et péche.



L'intégration de ces processus permettra également de quantifier plus précisément les effets
synergiques et antagonistes de ces deux pressions et de prendre en compte la capacité d'adaptation

des populations aux changements globaux pour estimer de maniére plus fiable leur résilience.

Mots clés : Traits d’histoire de vie, Modéle écosystémique, Réponses physiologiques thermiques,
Evolution induite par la péche, Hypoxie



Abstract

Title: Eco-evolutionary dynamics of exploited species in the North Sea in response to biotic and
abiotic variations of the environment.

Global change scenarios are valuable for guiding management and governance strategies, stimulating
decision making, and increasing collective awareness of future biodiversity trends. The degree of
realism and integration of ecosystem models used for this purpose is constantly improving, but they
still often neglect the evolution of marine populations in future projections. However, marine
populations adapt to global changes, either through phenotypic plasticity or evolution, through
modifications of their biological characteristics such as life history traits, physiological and
bioenergetic traits. The challenge of this thesis is to develop an ecosystem model that allows the
exploration of biodiversity scenarios at intra- and inter-specific scales by explicitly representing the
phenotypic plasticity of life history traits, their genetic variability, selection and evolution under the
combined influence of fisheries and climate change, and the resulting genetic drift and loss of genetic
diversity. Applied to the North Sea, this new model is used to understand the processes responsible
for changes in life history traits, whether they are of plastic or evolutionary origin. On the one hand,
the bioenergetic processes underlying plastic changes are studied by an original approach comparing
the differences between the fundamental and realized thermal response curves for different species
and life history stages. On the other hand, changes in life history traits are explored through an
evolutionary lens by taking into account multiple selection pressures such as fishing, prey-predator

interactions and climate change.

The integration of plastic and evolutionary processes in ecosystem models allows to describe the
inter-individual variability of biological traits and to understand their temporal trends observed in the
marine environment. In this way, it responds to the crucial issue of credibility of intra- and inter-
specific biodiversity projections under scenarios combining climate and fisheries. The integration of

these processes will also allow to quantify more precisely the synergistic and antagonistic effects of



these two pressures and to take into account the capacity of populations to adapt to global changes

in order to estimate more reliably their resilience.

Keyword: Life history traits, Ecosystem modeling, Thermal physiological responses, Fisheries-induced
evolution, Hypoxia
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Chapitre 1 - Introduction générale

Chapitre 1 : Introduction générale

1.1 Les impacts humains sur la biodiversité, de I’échelle

génétique a I’échelle fonctionnelle et spécifique

Les impacts humains sur les écosystéemes atteignent de nos jours des niveaux inédits. Tous les
écosystémes marins a travers le monde sont touchés par les pressions anthropiques (Halpern et al.,
2015). La globalité des composantes biologiques des écosystémes marins est affectée: des
compartiments bactériens impliqués dans les cycles biogéochimiques aux prédateurs supérieurs
comme les oiseaux marins, les raies ou les requins (Halpern et al., 2007). En résumé, I'ensemble de la
biodiversité, c’est-a-dire I'ensemble des composantes et des variations du monde vivant, est
impactée. Cette biodiversité possede différents niveaux d’organisation au sein des écosystémes et
chacun subit des effets liés aux activités humaines : la diversité génétique (diversité intra-spécifique
des génes) (Exposito-Alonso et al.,, 2022), la diversité fonctionnelle (diversité des traits qui
caractérisent la fonction d’'un organisme dans un écosysteme comme par exemple les traits
morphologiques, physiologiques ou phénologiques) (Villéger et al., 2010) et la diversité spécifique

(diversité d’especes) (Pimm et al., 2014).

1.1.1 Vision éco-centrée et éco-anthropocentrée de Ila

biodiversité

Pour définir I'importance de la biodiversité et les objectifs de sa conservation, il est nécessaire de
définir dans quel cadre éthique et moral se positionne notre relation a cette biodiversité. Les
différents cadres éthiques définissant la relation entre I'homme et la biodiversité ont été
pertinemment résumés par les mots d’Axel Kahn lors d’un colloque sur la biodiversité (Axel Kahn,
discours, 2020). La biodiversité dans son ensemble forme une grande partie du milieu naturel des
humains et est en ce sens un bien commun a I’"humanité. Nous avons quatre différentes conceptions
de relation avec ce bien commun : (i) I'anthropocentrisme, (ii) I'anthropocentrisme écologique, (iii)

I’éco-centrisme et (iv) le géocentrisme. La premiére est de considérer ce bien commun comme
1
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qguelque chose dont on fait un usage et ainsi vouloir optimiser cet usage dans un temps court. Cette
vision n’integre donc pas de conservation dans la relation de I’humanité avec la nature.
L'anthropocentrisme devient I'anthropocentrisme écologique quand sont envisagés les services que
nous rend notre environnement pour I'ensemble des humains, y compris ceux des générations
futures. C'est a partir de cette conception de I’environnement que peut commencer la volonté de
conservation pour préserver les usages de la nature pour tous les humains. L'éco-centrisme pose la
valeur de la nature en tant que telle, nature a laquelle appartient la nature humaine. L’humain est
alors une partie de la nature en équilibre et en coévolution avec son environnement et se trouve
ainsi co-responsable de conserver I'environnement et donc la biodiversité pour préserver cet
équilibre. Enfin, la quatrieme conception, la géocentrique, considére la terre, son environnement et
sa biodiversité comme la valeur supérieure a préserver, et implique de lutter contre ce qui les
menace, y compris I’humain si nécessaire. Axel Kahn écarte cette conception car elle amene a une

contestation de la place de ’lhumain par I’humain, et donc a un contresens philosophique.

Cette description des différentes visions de la relation homme-nature selon Axel Kahn dans cette
introduction, a tout d’abord comme intérét d’attirer I'attention sur la vision éco-centriste de la
nature et donc de la biodiversité car partie de la nature. L'importance de la biodiversité et de sa
conservation en tant que telle est encore trop rarement développée comme contexte et motif de
travail justifiant la description de cette biodiversité, I'’étude de son fonctionnement, de I'interaction
de différents types de biodiversité. Dans ce cadre-la, I'importance de préserver les différents types
de biodiversité peut se justifier pour le lien entre chaque type de biodiversité et le bénéfice que
chaque niveau de biodiversité peut apporter a I'autre. Par exemple, le maintien de la diversité
spécifique permet d’éviter un cercle vicieux de conséquences négatives sur la diversité spécifique
elle-méme comme un phénomene de cascade trophique (Ripple et al., 2016) ou une déstabilisation,
voire une extinction, d’un prédateur suite a la disparition de sa proie (Taylor, 1990). Le maintien de la
diversité génétique est aussi une condition a la résilience de la diversité spécifique (Ruegg and

Turbek, 2022) car elle permet I'adaptation des espéces a des changements d’environnement par un

2
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changement de traits et donc une modification de la diversité fonctionnelle. La redondance et la
rareté de certains traits dans la diversité fonctionnelle permet aussi de favoriser la stabilité et la
résilience du systéme et donc le maintien de la diversité spécifique (McLean et al., 2019a; Murgier et
al.,, 2021). En résumé, le maintien de tous les types de la biodiversité garantit de donner les

meilleures chances de maintien a la biodiversité pour elle-méme.

La considération de la biodiversité pour elle-méme n’exclut pas que la biodiversité ait une
importance cruciale d’'un point de vue anthropocentré. La diversité spécifique est source d’une
grande variété de services pour ’lhumanité, appelés services écosystémiques (IPBES, 2019a). Parmi
ces services, on peut notamment citer la sécurité alimentaire (Glamann et al., 2017; Tscharntke et al.,
2012), le stockage et la séquestration du carbone (Bianchi et al., 2021), les pratiques culturelles (Clark
et al., 2014), la production d’oxygene (Corcoran and Boeing, 2012), I'inspiration pour la création et
I'innovation (Bull et al., 1992), les molécules pharmaceutiques (Howes et al., 2020) ou encore

I’émerveillement et le bien-étre (Clark et al., 2014).

1.1.2 Facteurs impactant la biodiversité marine : le changement

climatique et la péche

Malgré la nécessité de préserver la biodiversité pour elle-méme et pour ce qu’elle apporte a
’lhumanité, cette biodiversité connait actuellement un fort déclin en lien avec les activités
anthropiques (Figure 1, IPBES, 2019a). Le nombre d’especes diminue, avec un taux d’extinction
environ 1000 fois plus élevé que le taux d’extinction naturel des espéces (Pimm et al., 2014). Dans les
écosystémes marins, les trois principales causes de déclin sont en ordre d’importance : I'exploitation

directe, le changement d’utilisation des terres/mers et le changement climatique.
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URS DIRECTS

Il Changement d'utilisation des
terres/mers
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I Changements climatiques
Pollution

Bl Espéces exotiques envahissantes

. 8 Autres

Figure 1 : Facteurs directs expliquant le déclin de la biodiversité dans les écosystémes terrestres,
d’eau douce et marins (selon IPBES (2019b)).

Les travaux présentés dans cette these s’intéressent en particulier aux impacts de la péche et du
changement climatique. Ces deux facteurs impactent les trois types de biodiversité décrits
précédemment, et les écosystémes marins dans leur ensemble (Coll et al., 2016; Halpern et al., 2008;

Heino et al., 2015; Parmesan, 2006).

La péche est le premier facteur qui impacte les écosystéemes marins (Figure 1, IPBES, 2019a). Sa
principale conséquence est la diminution des biomasses : la déplétion de biomasse par la péche est
estimée a un tiers par rapport a une période antérieure a la péche (Bianchi et al., 2021). On estime
actuellement que 1% des espéces de poissons se sont éteintes depuis I’'an 1500 (IPBES, 2019a). Par
son caractere sélectif, la péche impacte aussi la diversité fonctionnelle, par exemple en modifiant le
fonctionnement trophique de I'écosysteme (Pauly, 1998), en diminuant les espéces aux traits
fonctionnellement rares (Murgier et al., 2021), ou encore en modifiant les traits des espéces (Heino

et al.,, 2015). Enfin, la péche érode la diversité génétique (Marty et al., 2015).
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Le changement climatique impacte la biodiversité marine principalement par le réchauffement, la

désoxygénation et |'acidification des océans.

Le réchauffement des océans est la facette du changement climatique la plus étudiée. Il entraine des
changements de diversité spécifique spatialement, avec des extinctions locales liées a des
déplacements des aires de distribution des espéces vers les pbles ou en profondeur (Cheung et al.,
2009; Dulvy et al., 2008; Perry et al., 2005). Ces déplacements peuvent entrainer des mismatch
trophiques pouvant accentuer les extinctions locales (Doney et al., 2012) et provoquer des
perturbations qui peuvent étre amplifiées par des modifications de la productivité des écosystémes
(Doney et al.,, 2012; Du Pontavice et al.,, 2020; Lotze et al.,, 2019; Tittensor et al., 2021). Le
réchauffement induit des changements de diversité fonctionnelle par la sélection d’espéces a cycle
de vie court (McLean et al., 2019b), par des changements adaptatifs des traits individuels comme les
traits d’histoire de vie (Gienapp et al., 2008; Waples and Audzijonyte, 2016) ou par des changements
physiologiques (Angilletta, 2009; Audzijonyte et al., 2018; Portner, 2001; Portner et al., 2017). Enfin,

tout comme la péche, le changement climatique altére la diversité génétique (Pauls et al., 2013).

Aux effets du réchauffement s’ajoute les effets de la désoxygénation et de I'acidification. La
désoxygénation diminue notamment les flux physiologiques (Thomas et al., 2019) et peut entrainer
des extinctions locales avec la formation de zones hypoxiques ou anoxiques (Laffoley and Baxter,
2019). L'acidification peut également impacter la diversité spécifique par deux voies principales : (i)
elle pose des problemes de maintien des écosystemes reposant sur un support calcifié, comme par
exemple les écosystémes coralliens (Brandl et al.,, 2020; Hoegh-Guldberg et al., 2017), et des
problémes de survie directe chez les espéces avec un squelette calcifié externe (Hendriks et al.,
2010). Chez les poissons, I'acidification pourrait avoir des impacts sur le métabolisme et donc sur les

traits des especes, mais ces impacts restent encore débattus (Heuer and Grosell, 2014).



Chapitre 1 - Introduction générale

1.1.3 Importance de I'étude des dynamiques éco-évolutives:
interactions entre les différents niveaux d’organisation de la

biodiversité

Les impacts anthropogéniques sur la biodiversité au niveau des individus, des populations, des
communautés et des écosystémes et les interactions entre niveaux montrent la nécessité de
travailler dans un cadre qui intégre les différents types de biodiversité et leurs réponses aux
pressions multiples. Dans cette optique, I'étude des dynamiques éco-évolutives a recu une attention
croissante ces dernieres années (Brunner et al., 2019; Hendry, 2016; Kinnison et al., 2015; Norberg et

al., 2012; Pelletier et al., 2009).

L'étude des dynamiques éco-évolutives permet de prendre en compte le taux d’évolution génétique
des populations et ses conséquences en termes de changements de traits fonctionnels (Hendry,
2016; Hendry et al., 2018). Expliciter les liens entre les traits d’histoire de vie, la dynamique de
population et I’évolution permet d’aborder la notion de résilience face aux perturbations en
identifiant par exemple des situations de sauvetages ou de pieges évolutifs (Yacine et al., 2021), les
cas de coévolution (Cortez, 2018), les boucles de rétroactions éco-évolutives (Edeline and Loeuille,
2021; Peréala and Kuparinen, 2020), les points de basculement (Dakos et al., 2019) , des dynamiques
cryptiques (Brans et al.,, 2022; Kinnison et al., 2015) ou encore des conflits émergents entre

adaptations et migrations (Thompson and Fronhofer, 2019).

En I'absence des dynamiques éco-évolutives dans les projections de biodiversité sous scénarios de
gestion de péche ou de changement climatique futur, ces projections peuvent ne pas représenter des
changements abruptes pouvant avoir des conséquences négatives majeures pour les socio-
écosystemes (Chaparro-Pedraza and de Roos, 2020). Inversement, des projections surestimant les
impacts humains en ne prenant pas en compte les potentiels sauvetages évolutifs peuvent entrainer
une inadéquation entre les recommandations scientifiques sur la gestion d’une ressource et les

constats empiriques des exploitants sur I'état de cette ressource. Le risque dans ce cas est la perte de
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confiance des acteurs exploitant la ressource dans les avis scientifiques de gestion, voire leurs
contestations. Ces deux possibilités montrent la nécessité d’intégrer les dynamiques éco-évolutives

dans des outils de gestion et de projections futures.

Pour étudier les dynamiques éco-évolutives au niveau des écosystémes marins, des outils de
modélisation appliquée intégrant les dynamiques éco-évolutives sont nécessaires notamment au
niveau multispécifique (Romero-Muijalli et al., 2019). Ces modeéles, d’'un type nouveau, doivent étre
développés en réunissant les théories de I'écologie évolutive notamment la théorie des traits
d’histoire de vie (partie 1.2), des réponses plastiques et évolutives cohérentes avec celles observées
empiriquement chez les populations de poissons exploitées (partie 1.3) et les outils de modélisation
des écosystémes marins déja existants (partie 1.4). Les dynamiques éco-évolutives étant étudiées au
niveau de I'écosysteme mer du Nord dans ces travaux de these, I'état de I'art des travaux sur le
systeme mer du Nord, ses communautés de poissons exploités et les pressions auxquelles elles font
face sera présenté en partie 1.5. L'introduction se terminera par une partie décrivant les chapitres de

ce manuscrit et les questions de recherche et objectifs associés a chaque chapitre.

1.2 Concepts théoriques expliquant la variation individuelle

des traits d’histoire de vie

1.2.1 De Darwin a la théorie des traits d’histoire de vie.

La sélection naturelle, initialement décrite par Darwin dans I'origine des espéces (Darwin, 1859), est
le mécanisme qui implique que les individus les mieux adaptés a un environnement, c’est-a-dire ceux
avec une meilleure fitness, ont le meilleur succés reproducteur et la meilleure survie. Une condition a
I’évolution en réponse a la sélection naturelle est la présence d’'un mécanisme de transmission et
d’hérédité des variations avantageuses d’une génération a la suivante. Les lois régissant le
mécanisme d’hérédité ont été découvertes par Mendel (1866) et mises en lumiére au début du XX®

siecle. Le support de I'hérédité, la molécule d’ADN (dont une portion est nommée géne) n’est

découverte que bien plus tard, en 1953 par Watson et Crick (Watson and Crick, 1953).
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D’autre part, une distinction est également rapidement faite entre la part héritable d’'un caractére
d’un individu, le génotype, et la valeur observable du caractere sur laquelle la sélection naturelle agit,

le phénotype (Johansen, 1909).

Durant le début du XX° siécle, de I'association de la théorie Darwinienne et des lois mendéliennes
émerge la génétique des populations. Cette discipline a pour but d’étudier les changements de
fréquences de génes dans une population et leur vitesse de changement. Elle s’intéresse aussi aux
états d’équilibres évolutifs et a leurs perturbations liées a la variation en fitness, qui peut émerger de
la sélection, la mutation, la dérive génétique, les flux de génes et I'assortiment non aléatoire lors de
la reproduction. La génétique des populations ne dit alors rien de la vitesse de changement des

phénotypes et des causes expliquant la meilleure fitness de certains individus par rapport a d’autres.

La volonté de comprendre en quoi des individus variables en termes de traits d’histoire de vie ont
des fitness différentes dans un environnement donné et de pouvoir prédire les phénotypes

émergents dans un environnement donné a mené a la théorie des traits d’histoire de vie.

1.2.2 Lathéorie des traits d’histoire de vie

1.2.2.1 Synthese de la théorie des traits d’histoire de vie

La théorie des traits d’histoire de vie a été synthétisée et promue par Stearns (Stearns, 1992) et Roff
(Roff, 1993). Elle s’intéresse aux traits définissant les histoires de vie, a leur variabilité génétique et a
leur évolution sous I'effet de la sélection naturelle. Elle souligne aussi le caractére central de la
plasticité et de I’évolution des traits d’histoire de vie pour comprendre la dynamique de populations.
Les différents types d’organisations biologiques (géne, trait d’histoire de vie, population et
communauté) sont liés dans cette théorie qui réunit des concepts de biologie évolutive, de
dynamique de population, de génétique quantitative et de physiologie. Cette théorie a été
développée dans le but de comprendre I'action de la sélection naturelle sur le phénotype observé

dans des populations naturelles, ainsi que sur le génotype sous-jacent.
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Un trait d’histoire de vie est un trait déterminant pour la reproduction et la survie (Stearns, 1992) :
dans cette théorie, un individu est défini uniquement par ses traits démographiques (par exemple, la
taille a la naissance, le taux de croissance, |'dge et la taille a maturité ou encore l'investissement

reproductif).

La valeur phénotypique d’un trait d’histoire de vie est en partie dépendante de la démographie par
des processus de densité dépendance de la population et du génotype (Figure 2). Le génotype est lui-

méme régi par la génétique quantitative.

La différence entre génotype et phénotype s’explique par des trade-offs, qui traduisent le partage de
ressources au niveau physiologique entre différents traits d’histoire de vie (Figure 2B) et par
I'influence de I'environnement sur I'expression du génotype, aussi appelé plasticité phénotypique. La
plasticité phénotypique est communément modélisée par des normes de réactions qui représentent

la transformation d’une variation environnementale en variation phénotypique (Figure 2C).

A chaque phénotype est associé une fitness dans un environnement donné. La sélection naturelle est
appliquée sur le phénotype et impacte le génotype a I'échelle de la population. Une part de la
variabilité génotypique des traits d’histoire de vie s’explique par la phylogénie et le résultat de la
macroévolution. Cette partie ne sera pas traitée dans la suite de cette thése. L’autre partie de la
variance des traits est au niveau intra-spécifique : cette variance génotypique varie sous les pressions
contemporaines telles que le changement climatique ou la péche. Le changement de variance
génétique ou de moyenne génotypique au fil des générations est appelé microévolution. La suite des

travaux présentés dans ce manuscrit sera centrée sur la microévolution.
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A Phénotype (P) _':':.
. L]
(défini par la génétique gquantitative et la démographie) o
Expression de la
"Trade-off" variation Norme de réaction
génétique Effets GxE
Sélection naturelle
(contraintes EHE'[% sur les
physiologiques) corrélations (lien G-P-E)

phénotypiques

t

Génotype (G) _ﬁ@ﬁh

Part fixée par la phylogénie Part variable au -
niveau intra-spécifique

B. Trait 1 G [Phenotype

"Trade-off" Génotype 2

Génotype 1

—

Trait 2 Environnement (E)}

Figure 2 : Schéma synthétisant la théorie des traits d’histoire de vie, adapté de Stearns (1992) (A)
avec une définition schématique de la notion de trade-off (B) et de norme de réaction (C). P
représente le phénotype, G représente le génotype, E représente I'environnement.

1.2.2.2 L’héritabilité, une condition a I’évolution

Un trait peut évoluer si ce trait a une héritabilité significativement non nulle. L’héritabilité est la
proportion de la variation totale d’un trait qui est d’origine génétique. Une héritabilité non nulle
indique qu’un trait est au moins en partie génétiquement variable dans la population et qu’un
changement de trait peut donc étre transmis entre générations. Pour qu’un changement de trait
transmis soit une réponse a la sélection, la variation du trait doit se traduire par une variation de
fitness dans la population et le changement transmis doit se faire dans le sens d’une augmentation
de la fitness. Par définition, les traits d’histoire de vie ont une forte influence sur la fitness. Dés que

I’héritabilité d’un trait d’histoire de vie est significativement non nulle, il y a une réponse évolutive a

10
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la sélection naturelle. Un trait avec une héritabilité plus forte répondra plus vite a la sélection qu’un

trait avec une héritabilité plus faible.

En dépit de leur forte influence sur la fitness, les traits d’histoire de vie ont une faible héritabilité
dans les populations animales (Houle, 1992; Mousseau and Roff, 1987; Price and Schluter, 1991) : il a
été estimé qu’ils possédaient une héritabilité moyenne d’environ 0.26 (Mousseau and Roff, 1987).
Cette basse héritabilité pourrait s’expliquer par I'architecture génétique des traits d’histoire de vie
(Merilda and Sheldon, 1999) ou par la forte interaction entre I'environnement (Price and Schluter,
1991) et le génotype, ou par la corrélation entre traits d’histoire de vie (Price and Schluter, 1991) ou
enfin par une forte sélection stabilisante érodant leur variabilité génétique, précisément du fait de

leur forte influence sur la fitness (Stearns 1992).

1.2.2.3 Corrélations des traits d’histoire de vie issues de trade-
offs physiologiques

Au niveau individuel, la valeur d’un trait d’histoire de vie est contrainte par la valeur des autres traits
d’histoire de vie pour des raisons physiologiques. L'individu possede une quantité finie d’énergie
acquise via son alimentation. L’augmentation de l'allocation de I’énergie disponible a une fonction
métabolique se fait donc au détriment d’une autre (Figure 2B). Par exemple, I'allocation d’énergie a
la reproduction peut augmenter au détriment de la croissance (Boukal et al., 2014).

Des compromis physiologiques émergent les phénotypes a un niveau plus intégré tels que la
fécondité relative, les tailles aux ages ou encore la taille et I’age a maturité.

Les traits d’histoire de vie sont déterminés par des traits physiologiques sous-jacents. L’évolution de
ces traits de processus change les valeurs des trade-offs. En étant modifiés, ces trade-offs modifient

les traits d’histoire de vie de facon corrélée.

1.2.2.4 Plasticité phénotypique en réponse a I'environnement et

concept de norme de réaction

11
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1.2.2.4.1 La plasticité phénotypique : une adaptation a la variabilité de

I’environnement
Un changement de génotype n’entraine pas une unique réponse possible du phénotype : il existe un

découplage partiel entre les variations phénotypiques et génotypiques. L’environnement et ses
interactions avec le génotype peuvent expliquer la diversité des phénotypes observés pour un méme
génotype (voir Figure 2A). Les variations du phénotype généré par un unique génotype en réponse

aux variations de I’environnement sont appelées plasticité phénotypique.

Cette capacité peut étre une adaptation a un environnement variable (Bradshaw, 1965; Murren et
al., 2015; Pigliucci et al., 2006). Un génotype qui permet une plasticité phénotypique importante
peut étre une adaptation car il peut étre un avantage par rapport a un génotype produisant un
phénotype fixe, notamment dans un environnement variable, ou il permet d’étre compétitif en
termes de fitness méme si I’environnement varie contrairement a un génotype a phénotype fixe qui
est optimal pour un environnement donné. Le degré de plasticité phénotypique est une propriété
déterminée par le génotype pouvant évoluer car elle est génétiquement variable dans une
population.

1.2.2.4.2 Représentation de la plasticité phénotypique

La plasticité phénotypique peut étre représentée par une norme de réaction : une norme de réaction
est la courbe qui associe, pour le génotype d’un trait continu donné, les différentes valeurs de son
phénotype aux variations environnementales. Pour une norme de réaction linéaire, la plasticité

phénotypique est représentée par la pente (Angilletta, 2009).

Le concept de norme de réaction est particulierement utilisé dans le domaine de |’adaptation
thermique (Angilletta, 2009) et dans le domaine de I'évolution induite par la péche (Stearns and

Koella, 1986).

1.2.2.4.3 En réponse a la variabilité d’'une variable environnementale: I’exemple
de la plasticité phénotypique thermique

12
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Les traits d’histoire de vie peuvent répondre plastiquement a des changements des variables
environnementales abiotiques telles que la température (Angilletta, 2009) ou I'oxygene (Thomas et
al., 2019). La norme de réaction thermique est un cas particulier des normes de réaction ou le trait
étudié répond a la température. Le trait en question peut étre n‘importe quel trait répondant a la
température (Angilletta, 2009). La norme de réaction thermique est notamment utilisée pour décrire
la réponse de la performance a la température, alors appelée courbe de performances thermiques

(Thermal performance curves (TPC) en anglais) (Huey and Stevenson, 1979).

Les TPC déterminent les températures critiques de vie d’'un organisme ainsi que la température qui
optimise la performance de I'organisme : elles ont donc une forme de réponse en cloche. Angilletta
(2009) énonce trois théories expliquant les mécanismes de cette réponse en cloche, ou fenétre
thermique : (i) les effets de la température sur les enzymes (Hochachka and Somero, 2002), (ii) sur la
membrane cellulaire (Hazel and Eugene Williams, 1990), et (iii) une limitation de la capacité d’apport
en oxygeéne a certaines températures (Portner, 2001). L’hypothése de la limitation de la capacité

d’apport en oxygéne est couramment utilisée pour étudier les réponses thermiques des poissons.

La plasticité du phénotype en réponse a la température a aussi la capacité d’évoluer entrainant la
modification des températures optimales ou critiques des organismes (Angilletta, 2009). L'étude de
I’évolution de cette plasticité nécessite I'estimation de la variabilité des réponses a la température
intra-populationnelle a l'aide par exemple de données expérimentales. Compte tenu de la
disponibilité des données chez un nombre restreint d’espéeces, cette évolution potentielle en réponse
au changement climatique ne sera pas traitée dans ce travail. La réponse évolutive au changement

climatique considérée sera uniquement une réponse des traits d’histoire de vie.

1.2.2.4.4 En réponse a la variabilité des conditions environnementales : I'exemple

de la norme de réaction de maturation.
L'age et la taille a maturation présentent une forte variabilité dans une population. Cette variabilité

est d’origine plastique et génétique. Les variations de la taille et de I’dge a maturité sont fortement

corrélées. Pour étudier les variations plastiques de I'age et de la taille a maturité, Stearns and Koella

13
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(1986) ont défini les normes de réaction de maturation. Ces dernieres sont définies comme
I’ensemble des combinaisons taille-age auxquelles un individu peut devenir mature. La plasticité de
la maturation en réponse a I’environnement est donc décrite par une norme de réaction bi-variée. En
effet, dans I'approche proposée par Stearns and Koella (1986), la norme de réaction de maturation
est représentée en deux dimensions (la taille en fonction de I’age). La réponse a I'environnement est
prise en compte dans la variabilité des taux de croissance juvénile jusqu’a la maturation (Figure 3) qui
est censée représenter la variabilité des conditions environnementales affectant la maturation. Dans
cette approche, un individu est considéré mature quand sa courbe de croissance rencontre la norme

de réaction : a ce point d’intersection émergent son age et sa taille a maturité.

Taille
Environnement
favorable
I‘rn
Environnement
L peu favorable
m
Norme de
réaction linéaire

>

Am  Am Age

Figure 3 : Norme de réaction de maturation linéaire (droite noire) et plasticité de I'age et de la taille a
maturité en fonction de la variation de I'environnement (courbes de croissance individuelles en
couleur).

Les déterminants de la norme de réaction de maturation peuvent étre sous controle génétique. Dans
le cas d’'une norme de réaction linéaire (Figure 3), les déterminants pouvant varier génétiquement
sont son ordonnée a l'origine et sa pente. Le changement de la norme de réaction entraine une
variation de I'dge et de la taille a maturité et donc du début de la période ontogénique de

reproduction. Ce changement impacte la fitness et peut donc évoluer. Il existe un compromis évolutif

14



Chapitre 1 - Introduction générale

qui régit I’évolution de la norme de réaction. Une évolution vers une maturation plus précoce peut
étre un avantage car elle permet de se reproduire plus t6t a I'échelle de la vie d’un organisme. Au
contraire, une évolution vers une maturation plus tardive permet une taille plus importante, et ainsi

une survie et une fécondité plus importantes (Stearns, 1992).

1.3 Changements plastiques et évolutifs des traits d’histoire

de vie chez les populations exploitées

Le prélevement de ressources halieutiques a drastiquement accéléré les changements
phénotypiques des traits observables (Darimont et al., 2009). Ces derniers sont également induits par

I’augmentation de la température de I’eau (Audzijonyte et al., 2020, 2018).

1.3.1 Plasticité phénotypique en réponse a la péche, a la

température, et a 'oxygene

1.3.1.1 Plasticité phénotypique thermique des poissons

La littérature autour des réponses plastiques thermiques des traits décrit principalement des
changements de taille avec l'augmentation des températures: la diminution en taille des
ectothermes (Daufresne et al., 2009) et plus particulierement des poissons (van Rijn et al., 2017) est
la principale réponse a l'augmentation des températures. Elle a été nommée régle taille-
température, en anglais la temperature size rule (TSR) (Audzijonyte et al., 2018). Des études ont aussi
montré empiriquement et par la modélisation que la réponse a la température n’est pas unilatérale :
la taille peut parfois aussi augmenter avec la température (Audzijonyte et al., 2020; Uszko et al.,

2022).

De nombreux mécanismes ont été proposés pour expliquer cette réponse plastique. Le plus répandu
est la théorie de la limitation de la capacité d’apport en oxygéne (abrégée OCLTT pour Oxygen-and
Capacity-limited thermal tolerance) (Poértner, 2001; Portner et al., 2017). Portner et ses collegues

expliquent la diminution en taille avec la température par une diminution des capacités aérobiques
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nettes quand la température augmente au-dela d’'une température optimale : la capacité d’extraire
de I'oxygene du milieu (offre) augmente plus lentement que les besoins métaboliques basaux en
oxygéne (demande) avec la température. La différence entre les deux diminue donc avec
|"augmentation de la température, ce qui entraine une diminution des capacités aérobiques pour
d’autres processus, dont la croissance. De fagon similaire, cette théorie prévoit également une

diminution plastique de la reproduction avec la température.

D’autres mécanismes sont proposés pour expliquer la TSR (Audzijonyte et al., 2018). Parmi eux,
Audzijonyte et al., (2018) émettent I’hypothése que la diminution de taille pourrait émerger de la
modification plastique du trade-off entre reproduction et croissance somatique. Cette hypothése
induirait, contrairement au cadre proposé par I'OCLTT, une augmentation plastique de I'allocation de

I’énergie a la reproduction.

Comme vu précédemment (voir partie 1.2.2.4), un changement d’environnement entraine un
changement de croissance et peut donc impacter I'dge et la taille a maturité. La température peut
ainsi modifier ces traits d’histoire de vie. Il a également été montré expérimentalement que
I'augmentation de la température pouvait impacter la norme de réaction de maturation en la
décalant vers des tailles plus basses et des ages plus jeunes, indépendamment de la croissance

(Kuparinen et al., 2011; Tobin and Wright, 2011).

1.3.1.2 Plasticité phénotypique des traits de vie induite par la
péche

Les changements de traits induits par la péche peuvent avoir une origine plastique : la diminution de

biomasse d’une population entraine la diminution de la pression de compétition intra-

populationnelle pour les survivants. Ce phénomeéne densité-dépendant entraine au niveau individuel

un taux d’énergie d’acquisition plus élevé et ainsi une augmentation de la croissance somatique et de

la reproduction (Verhulst, 1838). L’augmentation des taux de croissance implique des individus plus

grands suite a la diminution de la densité de la population (Bouffet-Halle et al., 2021), et en
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conséquence une maturation plus précoce (Gobin et al., 2018). L'effet plastique de la péche peut
interagir avec son impact évolutif (voir partie 1.3.2) : la présence d'un fort effet de densité-
dépendance peut modifier la direction et la vitesse des changements évolutifs de la péche sur les
traits d’histoire de vie en changeant par exemple I'dge auquel les individus recrute dans la pécherie

(Gobin et al., 2018).

1.3.2 Evolution induite par les pressions anthropiques

1.3.2.1 Acceptation de I'évolution contemporaine des traits

L’échelle de temps de l'évolution (au sens de Darwin) a longtemps été considérée comme
considérablement supérieure au temps de réponse écologique, et en ce sens ignorée de la gestion
des ressources halieutiques et de I'étude des écosystemes marins. L'idée qu’une pression
anthropique, comme la péche, puisse entrainer une modification au niveau génétique d'une
population exploitée a émergé dans les années 70 (Hutchings and Kuparinen, 2019) d’abord avec une
étude sur une espece d’eau douce (Handford et al., 1977) puis des espéces anadromes (Ricker, 1981)
et enfin des espéces marines (Law and Grey, 1989). Une trés vaste littérature existe depuis sur les
changements évolutifs contemporains observés chez les populations marines pour des traits divers
tels que les traits d’histoire de vie, le comportement ou la physiologie en réponse a la péche (Heino
et al., 2015; Hollins et al., 2018; Uusi-Heikkilad et al., 2008). Il existe aussi une réponse adaptative au
changement climatique (Bradshaw, 2006; Parmesan, 2006). Les études empiriques identifiant les
changements de traits liés au changement climatique comme étant évolutifs sont encore rares
(Crozier and Hutchings, 2014; Merild and Hendry, 2014). La péche et le changement climatique sont
deux pressions qui augmentent la mortalité totale subie par les populations halieutiques : en ce sens,
le changement climatique pourrait entrainer des conséquences similaires a la péche dans
I'accélération des cycles de vie (voir partie 1.3.3.2). Dans cette introduction, I'accent est mis sur
I'impact évolutif sur les traits d’histoire de vie car ce sont les impacts évolutifs les plus décrits. De

plus, ces traits ont un effet direct sur les taux démographiques des populations et par conséquent sur
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la communauté. L’évolution induite par la péche sera ici abordée sous I’angle écologique, bien gu’elle
ait aussi des conséquences pour la gestion des ressources halieutiques (Heino et al., 2013; Hutchings,

2009) et pour I'économie (Eikeset et al., 2013).

1.3.2.2 Accélération des cycles de vie

La péche modifie les traits d’histoire de vie par deux pressions majeures : I'augmentation de la
mortalité totale et la sélectivité par la taille. Ces deux caractéristiques de la péche ont un impact
similaire sur les cycles de vie : I’évolution induite par la péche accélérent les cycles de vie (Heino et
al., 2015). L'accélération des cycles de vie a d’abord et de nombreuses fois été décrite en mer du
Nord chez la plie (Rijnsdorp, 1993; Rijnsdorp et al., 2005; van Walraven et al., 2010) et la morue
(Enberg et al., 2009; Holt and Jorgensen, 2015; Pardoe et al., 2019; Poulsen et al., 2006) et puis plus
largement chez de nombreuses espéces démersales (Marty et al., 2014; Wright et al.,, 2011a),
benthiques (Mollet et al., 2007), certains pélagiques comme le hareng (Claireaux et al., 2021; Enberg
and Heino, 2007; Engelhard and Heino, 2004), des espéces anadromes (Young et al., 2020) et certains

invertébrés (exemple d’un crabe (Hjelset, 2014)).

Les principaux traits d’histoire de vie impactés par I'évolution induite par la péche sont la croissance

juvénile, la taille et I’age a maturation, et I'effort reproducteur.

La réponse évolutive de la maturation a la péche est la réponse la plus fréquemment décrite et qui
entraine le changement phénotypique le plus évident (Heino et al., 2015). La réponse observée est
une diminution de la taille et de I’age a la maturation. La diminution de la taille a maturation est une
adaptation principalement a la sélection par la taille : elle permet de se reproduire a des tailles pas
ou peu péchées. La diminution de I'dge de reproduction est aussi la contrepartie de I'augmentation
globale de mortalité : la stratégie d’atteindre des ages avancés est dévaluée et I'avantage est donné
a I'accélération de I'histoire de vie. Ces deux traits sont sélectionnés directement la sélection taille-
dépendant et 'augmentation de la mortalité, et de fagon indirecte par la forte corrélation existante
entre taille et age a maturité. La plasticité phénotypique de la maturation aussi diminue en réponse a
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la péche, ce qui se traduit par des translations ou par des changements de forme de la norme de

réaction de maturation (Marty et al., 2011).

L'augmentation de I'effort reproducteur en réponse a la péche a aussi été décrite a plusieurs reprises
(Heino et al., 2015). Pour les individus adultes, il existe un trade-off entre allocation d’énergie a la
reproduction et a la croissance somatique. Ainsi, 'augmentation de I'effort reproducteur se fait au
détriment de la croissance a I'dge adulte et donc la taille a I'dge adulte diminue. Ces modifications
sont des avantages en réponse a la péche sélectionnant des grands individus. De plus, 'allocation
supérieure a la reproduction est une réponse adaptive a I'augmentation de la mortalité totale : les
individus vivant moins longtemps ont plus d’avantage a allouer plus d’énergie a la reproduction avant

d’étre péchés.

Le troisieme trait répondant de maniére évolutive a la péche est le taux d’acquisition d’énergie qui
peut étre approximé par la croissance juvénile (Enberg et al., 2012; Heino et al., 2015). L'effet de la
péche sur ce trait est encore débattu : la sélection semble agir dans deux directions simultanément
et faire émerger une augmentation ou une diminution du taux d’acquisition d’énergie selon les cas
(Enberg et al., 2012) : I'effet taille-sélectif de la péche tend a privilégier des individus plus petits avec
un taux d’acquisition d’énergie plus bas (Favro et al.,, 1979) alors que l'effet de mortalité
additionnelle tend a favoriser un cycle de vie plus court et donc avec un taux d’acquisition d’énergie

plus élevé (Enberg et al., 2009; Jgrgensen and Fiksen, 2010).

1.3.2.3 Importance de la stratégie de péche

Les effets évolutifs induits par la péche vont également étre dépendants de la stratégie de péche
notamment de deux points clés: la sélectivité en taille de I'engin de péche utilisé et le stade

ontogénique ciblé.

Une sélectivité en taille de la péche de forme sigmoide (telle qu’engendrée par les chaluts) peut avoir
des effets opposés a ceux d’une sélectivité en cloche (engendrée par les filets dérivants) pour le taux

d’acquisition d’énergie (Boukal et al., 2008) et pour la maturation (Boukal et al., 2008; Jgrgensen et
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al., 2009). La sélectivité en cloche peut aussi entrainer un état de bi-stabilité évolutive pour les traits

(Boukal et al., 2008).

Selon le stade ontogénique ciblé par la péche, des tendances évolutives différentes de celles
observées empiriqguement peuvent étre prédites d'un point de vue théorique. Le prélévement
d’individus matures uniquement n’a pas les mémes conséquences évolutives que le prélevement
d’individus a la fois matures et immatures, notamment sur la maturation et plus particulierement sur

la norme de réaction (Ernande et al., 2004).

1.3.2.4 Erosion génétique

La péche entraine de I'érosion génétique par la sélection d’une partie seulement de la variabilité
génétique des traits d’histoire de vie. Cela peut également entrainer la disparition d’alleles sous-
jacents a certains phénotypes ou une dérive génétique en diminuant les effectifs reproducteurs
(Marty et al., 2015). Les conséquences de I'érosion génétique peuvent étre la réduction de fitness
d’une espéce a cause de I'augmentation de la consanguinité, de I'augmentation en fréquence

d’alleles déléteres, de mal adaptation et de perte d’adaptabilité (Leroy et al., 2018).

L’érosion de la diversité génétique est un enjeu de conservation majeur. Elle implique une potentielle
impossibilité de retour a I'état initial du systéme suite a une diminution de la pression sélective
(Kuparinen and Uusi-Heikkila, 2019). La diminution de la diversité génétique en réponse a la péche
peut aussi impliquer la perte d’adaptabilité a d’autres pressions comme le changement climatique

(Exposito-Alonso et al., 2022).

1.4 Interactions des réponses écologiques et évolutives aux
niveaux intra- et inter-spécifiques: modélisation des
changements des traits d’histoire de vie dans un réseau

trophique spatialisé.
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1.4.1 Etat de I’art des modeles multi-spécifiques, outils d’étude de
la diversité spécifique
Les modeles écosystémiques sont des outils permettant la description d’au moins une composante
d’un systéme biologique (par exemple les espéces) et au moins un processus en lien avec cette
composante (par exemple la compétition) (Geary et al., 2020). Le modéle devient un modeéle dit end-
to-end quand il décrit 'ensemble des composantes d’un écosysteme, allant de la description de la
physique et de la biogéochimie jusqu’aux especes de haut-niveau trophique, en incluant I'impact
humain sur le systéme. Le succes actuel de ce type de modele montre la volonté de comprendre des
mécanismes complexes intégrant I'ensemble des composantes d’un systéme (Geary et al., 2020;

Grimm et al., 2017; Rose et al., 2010).

Les modeéles écosystémiques marins sont développés dans différentes équipes de recherches depuis
environ 30 ans (Christensen and Pauly, 1992; Walters et al., 1997), et 15 ans pour les modeles end-
to-end (Travers et al.,, 2009, 2007) avec certains objectifs communs, notamment (i) étudier la
structure et le fonctionnement actuels des différentes composantes des socio-écosystemes marins
en prenant en compte les cascades de conséquences et les boucles de rétroactions entre les
composantes multiples du systeme (ii) avoir un outil intégratif des effets directs et indirects des
activités humaines pour informer les gestionnaires de maniére systémique, (iii) comprendre
mécanistiquement les changements passés des socio-écosystemes et (iv) anticiper I'évolution
potentielle de la biodiversité sous scénarios, principalement scénarios de gestion et scénarios de

changement climatique.

Les modeles utilisés le plus fréquemment pour I'étude des communautés de poissons different selon
des criteres variés: déterministe vs stochastique, individu centré vs résolu en équations
différentielles, espéce-explicite vs spectre de taille, régional vs global... Ces modeles different
également sur le nombre de processus représentés, explicitement ou non. Ces modeéles permettent

d’explorer des questions différentes (écologiques, économiques, ou encore impacts humains) et/ou a
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des différentes échelles (individu, population, espéce, communauté, pécherie, marché...) au sein de

|’écosysteme.

Parmi les modeles les plus utilisés, on pourrait citer Ecopath with Ecosim (EwE) (Christensen and
Walters, 2004), Atlantis (Audzijonyte et al., 2019), OSMOSE (Shin and Cury, 2004, 2001; Travers et al.,
2009), le modele CaN (Planque and Mullon, 2020) ou encore le modéle SMS (Lewy, 2004) pour les
modeles explicitant les espéces ou groupes fonctionnels et APECOSM (Maury, 2010) ou les modeles
multi-espéces en spectre de taille (multispecies size spectrum model (Andersen, 2019; Blanchard et

al., 2014).

Le modeéle EwE est le modéle le plus largement utilisé au monde : en aolt 2020, I'équipe de
développement du modeéle déclarait avoir environ 8000 utilisateurs dans 170 pays pour un total de
900 publications. Le succes de ce modéle et son accessibilité ont facilité la diffusion de I'approche
écosystémique, ainsi que I'accumulation de connaissances des impacts humains sur les écosystemes

marins (Colléter et al., 2015).

Le modéle OSMOSE est un des seuls modéles écosystémiques marins de type individu centré (mais
voir Giacomini et al., 2009). OSMOSE est un modele de réseau trophique explicitant la dynamique
des hauts niveaux trophiques. Couplé a des modeles biogéochimiques (par exemple, ROMS-N,P,Z,D,
(Travers et al., 2009), Eco3M (Diaz et al., 2019), ROMS-PISCES (Oliveros-Ramos et al., 2017), CROCO-
BioEBUS (Hill Cruz et al., 2022), POLCOMS-ERSEM (Travers-Trolet et al., 2020)), il est possible de
représenter I’'ensemble de I'écosystéme. Les propriétés trophiques de la communauté émergent des
traits individuels et par espece, de la prédation explicite et de la cooccurrence spatiale entre proie et
prédateur. La description des traits d’histoire de vie au niveau individuel rend ce modéle
particulierement adapté a I'étude de leur variabilité intra-populationnelle, ainsi qu’a I'incorporation
de la variabilité interindividuelle génotypique ou phénotypique issue de réponses physiologiques a

un environnement variable (Romero-Mujalli et al., 2019).
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1.4.2 Etude des changements évolutifs induits par la péchea

’échelle monospécifique a I'aide de modeles éco-génétiques
Le modele éco-génétique (Figure 4) est un cadre de modélisation qui a été développé pour suivre
I’évolution d’'un ou plusieurs traits d’histoire de vie dans les populations naturelles (Dunlop et al.,
2009b). Les éléments décrits dans la théorie d’histoire de vie (Stearns, 1992) sont réunis dans un
cadre de modélisation décrivant la structure démographique de la population, le phénotype des
traits d’histoire de vie basé en partie sur le génotype, la densité-dépendance ainsi que I'impact de
I’environnement. L'ensemble de ces éléments clés permet de modéliser I'évolution des histoires de
vie dans les populations naturelles (Figure 4). Ce cadre de modélisation est principalement individu-
centré et permet la représentation de la variation phénotypique et génotypique entre individus
d’'une méme population. Le cycle de vie est modélisé par un modéle de croissance ou modéle
bioénergétique (par exemple Boukal et al., 2014; Kooijman, 2010; Lester et al., 2004; Quince et al.,
2008; West et al., 2001) décrivant a minima les compromis entre la croissance, la reproduction et la
maturation liés a des allocations énergétiques. Le choix de ce modele de cycle de vie est assez
flexible : des réponses a I'environnement (température, oxygeéne...) peuvent étre incorporées pour
représenter mécanistiquement une partie de la variabilité phénotypique mais cette possibilité n’a

encore jamais été explorée a ma connaissance.

Les valeurs phénotypiques des traits d’histoire de vie modélisées dans un modele éco-génétique sont
en partie définies par une base génotypique. La transmission du génotype est représentée par un
modele représentant explicitement les loci (ex. Marty et al., 2015) ou par un modéle infinitésimal de
génétique quantitative qui fait I’hypothése d’une infinité de loci a effets infinitésimaux codant pour
un trait (Dunlop et al., 2009a) . Ce dernier modélise la valeur des traits transmis aux descendants en
la tirant aléatoirement dans une loi normale qui a pour moyenne la moyenne des traits des parents.
De plus, les modeéles éco-génétiques représentent aussi la sélection de deux parents pour la

transmission de leur génotype a leur descendant.
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Grace a la flexibilité de ce cadre de modélisation, il a été tres utilisé depuis sa publication pour
étudier I'évolution des traits d’histoire de vie (Dunlop et al., 2009a, 2015; Hrycik et al., 2019;
Kuparinen and Uusi-Heikkila, 2019; Marty et al., 2015; Pardoe et al., 2019). Les modeles éco-
génétiques associés a des réponses environnementales intégrées dans un modele de bioénergétique
semblent particulierement adaptés pour étudier la variabilité génétique et environnementale des
traits d’histoire de vie. Compatible avec un modeéle écosystémique individu centré, son intégration
dans ce dernier permettrait d’avoir un cadre de modélisation multispécifique permettant d’étudier
les variations contemporaines des traits d’histoire de vie d’ordre plastiques en réponse a
I’environnement et d’ordre évolutif en réponse a la sélection et leur impact sur la communauté

d’especes en interaction.

Growth
Maturation

Reproduction
Mortality

Expression

& Inheritance J

Figure 4: Résumé du cadre de modélisation éco-génétique (selon Dunlop et al., 2009a). Les
processus clés dans la description d’un individu sont au centre de la figure. Le cercle extérieur
contient d’autres caractéristiques importantes d'un modele éco-génétique.

1.4.3 Vers des modeles multispécifiques évolutifs: apports des

modeles théoriques et début des modeles appliqués

Les changements évolutifs et