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ABSTRACT

A brief review of fisheries research and aquatic modelling is presented, with emphasis on the basic
assumptions, parameter estimation, applications and limitations of steady-state trophic models. Two methods, one
analytic, the other predictive, are presented to estimate the food consumption of fish populations, an important
parameter of the models.

The ECOPATH 11 approach and software are then presented; these allow for:

a) rapid construction, parametrization and balancing of steady-state trophic model, based on an approach
pioneered by J.J. Polovina and coworkers; and

b) subsequent analysis of the resulting network of flows, based on concepts derived mainly from R.
Ulanowicz and coworkers.

Application examples are presented which illustrate the usefulness of the ECOPATH approach and
software for fishery-related and comparative studies of aquatic ecosystems,

RESUME

Ce document fait un bref historique des recherches en mati2re de péche et de modélisation dans le domaine
des écosystémes aquatiques en mettant en relief les hypothses de base, Pestimation des paramétres nécessaires,
les applications des modeles trophiques « équilibrés » ainsi que leurs limites. Deux méthodes, 'une analytique,
Pautre prédictive et comparative sont adoptées pour estimer la consommation de nourriture des poissons,
paramétre important de tels modéles.

Le présent document fait €galement une présentation de la démarche que constitue le Programme
ECOPATH Il en matitre de modélisation. Ce programme permet :

a)  de construire et de calibrer rapidement des modeles de relations trophiques selon une démarche dont les
pionniers ont été J.J. Polovina et son équipe ; et

"

b)  d’analyser les résultats concernant les flux en suivant la théorie de R. Ulanowicz et ses collaborateurs.

Des exemples d’application illustrent Putilité d’'ECOPATH I pour des études sur les pcchcs et pour la
comparaison des €cosystémes aquatiques.

2 HISTORIQUE DES RECHERCHES EN MATIERE DE PECHE
ET DE MODELISATION

Jusqu’a la fin des années 20, les activités scientifiques autour de la péche étaient
essentiellement liées & son aménagement. L’écologie, au sens le plus général, était le point
de référence de la plupart des idées de 1’époque sur le sujet (Went, 1972). Le divorce entre
Pécologie générale, d’une part, et la dynamique des populations, d’autre part, n’eut lieu que
vers les années 30-40, quand I’Ecole britannique de Lowestoft introduisit une approche
réductionniste a la dynamique des populations. En effet, on se rendit & I’évidence alors que
tout ne pouvait étre examiné en méme temps. Auparavant, tout fajsait I’objet d’études : la
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salinité, les sels nutritifs, la plancton, la biologie des poissons... Ces recherches, qui
permirent tout de méme d’étudier le contexte écologique des pécheries, suscitérent un
intérét moindre lorsqu’on réalisa que la péche elle-méme était le facteur de régulation
principal de la plupart des populations de poissons exploitées (Russel, 1931 ; Graham,
1943),

Aujourd’hui, ’étude de la dynamique des populations ne porte généralement que sur
cinq éléments (Figure 1) : le stock, la mortalité par péche (exprimée par F), la mortalité
naturelle (exprimée par M), la croissance des poissons (exprimée par G) et le recrutement
(exprimé par R), c’est-a-dire, la production des juvéniles qui renouvellent le stock.

Facleurs de
) diminution
Facteurs d'accroissement du stock
du stock
- - F
roissance Population
Recrutement ¥ inqividuelle | (ou << stock >>)
5 3 | M
i ! |
I Alimentation }
{ |
| |
| |
L_____ Reproduction ]
Fig.1 Représentation schématique des processus principaux de détermination de la taille d’un stock de
poissons exploités et, finalement, du destin d’une pécherie. Ces processus (cadres et lignes .+

continues) sont ceux considérés par les biologistes des péches qui accordent moins d'importance
dans leurs recherches aux processus biologiques et écologiques (lignes brisées)

Donc, deux éléments - positifs — contribuent a accroitre le nombre et 1a biomasse
des poissons de ce stock, tandis que deux autres — négatifs — produisent I'effet contraire.
Curieusement, c’est de s’étre limité  ces quatre processus qui a permis a la dynamique des
populations de progresser. Cette démarche dite « réductlonmste » est d’ailleurs assez
courante en physique.

Le type de modele présenté sur la figure 1 (considérant des éléments positifs et
négatifs) fut présenté par Russel (1931) mais ne put étre utilisé, vu son caractére purement
conceptuel. I} fallut une guerre de plus, c’est-a-dire, une longue fermeture de la saison de
péche, et ’habileté mathématique de H.R. Hulme (Hulme et coll., 1947) et de Beverton et
Holt (1957) pour que ce modele devienne utilisable (Smith, 1988) sous une forme
comportant une simplification supplémentaire, savoir, le recrutement R est supposé
constant. Admettant une croissance G et une mortalité naturelle M, un maillage particulier
et une certaine mortalité par péche F détermineront la production, celle-ci étant
proportionnelle au nombre de recrues. Le choix d’un maillage particulier ou d’une valeur
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optimale de F est donc possible, et les résultats seront prévisibles indépendamment du
nombre de recrues (Postel, 1976 ; Laurec et Le Guen, 1981 ; Revéret, 1991).

1l existe de nombreuses variantes du modele analytique de Beverton et Holt (1957),
par exemple, les différentes versions de 'analyse des populations virtuelles (Mesnil, 1980 ;
Laurec et Le Guen, 1981) ol le recrutement est estimé en reconstruisant un stock
particulier & partir des données de prises par ige (1a solution inverse du modéle de
Beverton et Holt). Ce sont aussi des modeles réductionnistes, d’oi 1a variabilité spatiale et
temporelle de 'environnement a été éliminée. De plus, les différences de croissance ou de
mortalité naturelle d’'une année a ’autre ne sont généralement pas non plus étudiées, ces
parametres étant considérés constants. En fait, dans les modeles analytiques, le « temps »
n’est pris en compte que dans le cadre de ’effet de la mortalité par péche F. La suppression
de la variable « temps » constitue la démarche de base d’importantes méthodes adoptées
par les biologistes halieutiques. Ceci est un point sur lequel nous reviendrons quand nous
présenterons le modele ECOPATH ot le facteur temps est aussi largement ignoré,

Le modele représenté sur la figure 1 peut étre comparé a un jeu de briques du type .
LEGO o les briques s’emboitent les unes aux autres, L'« emboftement » est réalisé en
considérant tout d’abord I’alimentation qui est I’é1ément nécessaire a I'emboitement au
niveau inférieur, la mortalité étant I'élément assurant I’emboitement au niveau supérieur.
F et M, a leur tour, traduisent I’'embofitement a 1a péche et aux autres espéces (Figure 2).
On peut ainsi admettre que chaque espéce étudiée est une brique composée de creux et de
bosses de montage permettant de 1’associer aux autres espéces. Cette brique est implicite
dans la théorie de Beverton et Holt (1957).

Fig.2 Deux briques de LEGO représentant deux espéces de poissons ;

A est un prédateur exploité par une flottille de péche F et B est une espéce dont la mortalité
naturelle M est due essentiellement 2 la prédation par A. Ainsi, toute hypoth2se sur la valeur de M
pour B est en fait une hypothese sur la consommation de nourriture par A.
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Pourquoi faire de la modélisation plurispécifique ? Parce que les espéces n’existent
tout simplement pas isolément. Pour comprendre ce qui se passe au sein d’un écosystéme,
celui-ci doit étre considéré dans son ensemble. De plus, les chercheurs veulent, la plupart
du temps, posséder des descriptions completes et le reproche le plus grave que 'on puisse
faire a une théorie est d’étre « incompléte ». Or, ceci n’implique pas qu’une théorie doive
tout couvrir ; ce serait impossible. Ceci étant, la théorie en question doit permettre de
répondre & des questions spécifiques posées dés le départ, et par conséquent inclure les
données nécessaires a la réponse. Par exemple, si en parlant d’un lac, on dit que le plancton
est responsable de tel effet en raison de tel facteur, les variables correspondantes doivent
étre considérées dans le modele, la modélisation n’étant en fait qu'une fagon rigoureuse
d’intégrer ces données. En général, un laboratoire produit toutes sortes de données sur
‘différents systémes que 1’on peut trouver sous forme de théses, de monographies ou de
publications dans des revues scientifiques. 1l est, naturellement, indispensable que tous les
chercheurs qui collectent des données sur un méme systéme emploient les mémes unités et
intégrent ces données en travaillant sur le méme modéle.

La modélisation est aussi une fagon de vérifier des données. Lorsque, par exemple,
quatre chercheurs travaillent respectivement sur le phytoplancton, le zooplancton, les
poissons et les péches d’un lac, chacun estimera des transferts d’énergie. Si le systéme
étudié reste pareil 2 lui-méme d’une année a I'autre, ces transferts doivent maintenir un
équilibre, non seulement d’une année a 'autre, mais également entre les divers groupes
étudiés. Si ces quatre chercheurs travaillent ensemble, il faudra donc que les transferts
estimés soient mutuellement compatibles. Les résultats des évaluations de chacun des
chercheurs et le simple fait de travailler ensemble permettent d’estimer simultanément
plusieurs parametres que des chercheurs isolés ne pourraient évaluer seuls. C'est 1a « prime
de coopération » relevée par Christensen (1990).

3 MODELES DE SIMULATION ET MODELES EQUILIBRES

Quand on pense « modélisation », on pense souvent aux modeles de simulation. En
effet, ces modeles ont vite joui d'un certain prestige ; c’est & Volterra (1926) et 4 Lotka
(1925) que 'on doit les premiers modeéles de simulation que I’on retrouve aujourd’hui sous
diverses formes. Par simulation, il faut entendre modele qui reproduit dans le temps
I'évolution des biomasses en fonction, par exemple, de la disponibilité en aliments, des
prédateurs et/ou des variations de ’environnement. 1l s’agit, en fait, d'une série d’équations
différentielles intégrées sur des intervalles de temps relativement brefs, par exemple
24 heures, et ensuite réexprimées sur une période plus longue, par exemple le mois.

Malgré la grande quantité de données que ces modeles requigrent, ils restent encore
loin de la réalité (presque autant que les modeles équilibrés du type ECOPATH exposés
plus loin). Il existe aussi, précisément du fait que le facteur temps est ici incorporé, des
risques d’« explosion » du syst¢me dus aussi bien a sa structure qu’au choix des parametres.
On remédie souvent 2 ce probléme en introduisant des parametres de calage plus ou moins
arbitraires (Lohle, 1987 ; Ulanowicz, 1989), ce qui peut étre pergu comme réduisant la
« rigueur » de ces modeles. Or, les modeles les plus performants comportent des
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paramétres de calage (Andersen et Ursin, 1977 ; Walsh, 1981 ; Larkin et Gazey, 1982 ;
Cousins, 1987).

En outre, ces modgéles ont été pour la plupart développés dans les années 60 et 70, ce
qui était bien trop tdt ! A I’époque, on ne disposait que d’ordinateurs puissants, et toute une
- caste de « prétres » en barraient ’accés aux scientifiques sans formation en informatique. Il
fallait au moins connaftre le langage FORTRAN et aimer lire et interpréter des tableaux
(les expressions graphiques étaient alors quasiment inexistantes. En fait, les travaux de
modélisation de ’époque ont eu l'effet, peut-étre inattendu d’isoler les créateurs des
modeles des chercheurs de terrain, Le Programme biologique international (PBI), trés actif
en France, fournit un bon exemple de cette scission entre biologistes et modélisateurs. Les
~ données collectées dans les lacs étaient envoyées en Angleterre :pour les travaux de o

-modélisation, du reste trés réussis. La structure des lacs, en particulier celle de quelques
lacs africains, y compris le lac Georges, a été trés bien documentée (Le Cren et Lowe
McConnell, 1980), mais une fois que le PBI parvint & son terme, l'investissement
intellectuel stoppa de la méme manidre.

Les travaux de simulation ont continué de se développer, d’autant que les ordinateurs
personnels d’aujourd’hui sont mieux adaptés a ce genre de travail que leurs prédécesseurs.
Toutefois, les probleémes qui se sont posés & ’époque ont incité les chercheurs a trouver des
solutions plus simples, et & mettre au point des modeles dotés de structures différentes.
Drailleurs, la différence entre un modéle de simulation comme ceux d’Andersen et Ursin
(1977) ou Larkin et Gazey (1982) et un modéle trophique équilibré ne réside par
seulement dans la simplicité de ce dernier mais également dans sa structure. En fait, la
différence essentielle réside dans 'élimination du facteur temps, I’hypoth&se de base étant,
pour les modeles trophiques équilibrés, que les choses ne changent « pratiquement pas »
dans l'intervalle de temps considéré, ce qui est la caractéristique la plus importante d’'un
modele de ce type. Bien siir, on peut avoir diverses opinions & ce sujet. Toutefois, les
exemples illustrés sur la figure 3 vont permettre de ne pas s’attarder dans des discussions
inutiles..

*  Premier exemple : Admettons que nous suivions la biomasse d'une algue ou du

zooplancton, Si nous enregistrons des oscillations comme dans la figure 3a, nous
ne pouvons pas dire que la droite est représentative de la moyenne, car d’'un
point & l'autre, des choses trés différentes se passent du point de vue qualitatif ; -

Second exemple : Nous pouvons avoir plusieurs périodes avec des caractéristiques
différentes (Figure 3b) : une premiére période caractérisée par de faibles
fluctuations, suivie d’une période de transition forte, et de nouveau une période
caractérisée par de faibles fluctuations.

Sile modele en question exige qu’on utilise des moyennes, il est évident que, dans le
cas de la figure 3b, il faudra se servir de deux valeurs. Considérons par exemple I’anchois
du Pérou dont la population s’est effondrée en 1971 (Paul et Tsukayama, 1987). Dans cet
exemple, la modélisation sur toute la période comprise entre les années 50 et 80 et
impossible, Pour y parvenir, il est nécessaire de choisir des périodes compatibles avec les
fluctuations observées de la biomasse et, dans de nombreux cas, il sera préférable de créer
~ des modeles différents, compatibles avec chaque période (avant, pendant, aprés). Pour le
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cas du Pérou, il convient de créer au moins un modele correspondant 2 la période qui a
précédé I'effondrement des péches et un autre modele correspondant a la période qui a
suivi cet effondrement, comme montré plus loin. Pour le lac Victoria, on pourra imaginer
un modele pour la période précédant I'introduction de la perche du Nil, et un autre pour la
période postérieure 2 son introduction (Moreau et coll., 1990).

I1 est donc nécessaire de déterminer le ou les événements importants dans I’évolution
d’un écosystéme pour que la période considérée soit d’une durée appropriée. Celle-ci peut
étre établie sur plusieurs années ou sur une partie de I’année. Il est méme possible de tout
représenter dans un modele ne considérant qu’un seul jour car, si ’on part de ’hypothése
de stabilité impliquée dans le modéle, I’équilibre existe méme d'un jour a I'autre.

Enchainant sur une autre considération ott méme s’il existe des tendances, dans le cas
par exemple d’une variation de la biomasse, il est tout de méme possible de traiter la
période considérée comme si aucun changement n’avait eu lieu. Des erreurs plus ou moins
conséquentes peuvent s’introduire au niveau des parametres estimés. En général, pour des
périodes courtes, '’erreur d’estimation du parameétre méme est plus importante que la
variation de sa valeur durant la période considérée (Figure 3C). Dans ce cas, méme en
présence d’une tendance a une variation temporelle, on peut envisager que cela n’aura pas
grande incidence sur les parameétres d’un modéle équilibré.

4 LES MODELES EQUILIBRES DU TYPE ECOPATH (I et IT)
4.1 Définitions

Les modeles de type ECOPATH dont le nom est proposé par Polovina (1984)
consistent en un systeme d’équations linéaires et ont toujours sensiblement la méme
structure. Non seulement ils utilisent de fagon pratiquement optimale les données
dont on dispose (Ulanowicz, 1989).

L’équation de base qui s’applique a chaque compartiment du modele, si 'on
ignore les prises par péche, est la suivante :

B; * PB; * EE; = ZBj*QB;*DC;j 1)

Cette équation signifie que la biomasse d’un certain compartiment (i),
multipliée par son rapport production sur biomasse PBY et par un facteur appelé
« rendement écotrophique » EE, donne un résultat égal a la somme () des biomasses
consommées par tous les prédateurs (j) du compartiment (i) multipliée par la
consommation relative de nourriture QB de (j) et par la fraction que le compartiment
(i) constitue dans le régime alimentaire de (j), ou DCjj. Cette équation n’est vraie que
s’ily a équilibre mais on se souviendra que ceci est notre hypothése de départ.

a)  Par souci d’homogénéité avec le reste de ouvrage, nous avons simplifié Pécriture de P/B et de Q/B qui
deviennent ainsi PB et QB.
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Temps
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et

Fig.3

Représentation schématique des évolutions possibles d'un écosystéme :

A) Evolution importante et réguliere (par exemple saisonnitre) mal représentée par une valeur
moyenne (Ba).

B) Transition nette et rapide entre deux états d’équilibre successifs. Chacun doit étre représenté
par une valeur moyenne distincte (Bj et B2).

C) Exemple d’une biomasse qui n’atteint pas, sur une longue période, son état d’équilibre.
Toutefois, sur une courte période (t, elle peut étre représentée par une moyenne (Bc). En effet,
celle-ci présente une erreur standard plus élevée que la variation de biomasse prévisible pendant
I'intervalle te. ‘

Un compartiment, dans un milieu pauvre en espéces, peut étre réduit 3 une
seule espéce : par exemple, un groupe de petits Cyprinidés représentés par le gardon
qui s’alimente d’autres organismes et qui, 2 son tour, en nourrit d’autres. Une certaine
homogénéité est nécessaire au sein de ce compartiment. En effet, il faut que la faune
ou la flore existant au sein de ce compartiment présente des caractéristiques plus
similaires entre elles qu’elle n’en n'aurait avec les éléments d’autres compartiments
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(taille adulte, alimentation, paramgtres de mortalité sensiblement les mémes). Nous
reviendrons sur ce probléme d’agrégation au paragraphe 5.3.

Bi est ici la biomasse du compartiment (i), exprimée en calories, joules, poids
sec (avec ou sans cendres), sels nutritifs etc. Si nous nous servons d’une unité peu
usuelle, nous aurons des problémes de comparaison avec les modeles obtenus par
d’autres groupes de recherches. Par exemple, si c’est le phosphore que I’on choisit
comme unité, non seulement il sera nécessaire d’en connaitre les valeurs pour tous les
éléments du systéme, mais la comparaison ne sera possible qu’avec des modeles
utilisant cette méme unité. 1l serait peut-étre préférable — pour ceux qui s’intéressent
particulidrement a certains sels nutritifs par exemple — de se servir de deux types
d'unités, celle qui est spécifique a I’étude (par exemple la teneur en phosphore d’un
lac particulier ol il y a effectivement des apports de phosphore dont on veut étudier
Pinfluence) et une unité plus généralisée, par exemple 'énergie (exprimée en joules
ou sous forme de biomasse) dont se servent la plupart des collegues. Ceci permettra,
par exemple, de comparer le modele d’un récif corallien avec le modéle d’un lac, et
avec celui d'un étang d’aquaculture.

4.2 Lerapport PB

En situation d’équilibre, quand la croissance peut étre représentée par
I’équation de von Bertalanffy (1934, 1951) et lorsque la mortalité est décrite par une

. courbe exponentielle négative, le rapport Production/Biomasse PB est égal a la

mortalité totale Z telle que la définissent les biologistes des péches (Allen, 1971). Ces
derniers utilisent pratiquement tous la courbe de von Bertalanffy en longueur, comme
en poids (Figure 4) pour représenter la croissance des poissons (Postel, 1976 ; Laurec
et Le Guen, 1981 ; Nauen, 1984 ; Moreau, 1987 ; Merona et coll., 1988), des crustacés
(Garcia, 1984) et autres animaux aquatiques. I! est également possible de décrire la
croissance du phytoplancton de la méme maniére (Figure 4c). On peut donc utiliset”
une courbe de ce type pour tout organisme (en exprimant au besoin la longueur ou le
poids avec des unités appropriées, par exemple des poids secs ou des diamétres pour
exprimer la taille de certains animaux ou plantes).

La mortalité de type exponentielle signifie qu’une fraction constante de la
population présente disparait par unité de temps (Figure 4d). Dans ce cas donc,
PB = Z,sachant que Z = F 4+ M, c’est-a-dire, que la mortalité totale Z est la somme
de la mortalité par péche F et de la mortalité naturelle M.

De nombreuses méthodes ont été mises au point par les biologistes halieutiques
pour estimer Z et donc PB (Ricker, 1975 ; Postel, 1976 ; Laurec et Le Guen, 1981 ;
Gulland, 1983 ; Pauly, 1984). Incidemment, la plupart de ces méthodes reposent sur
’hypothése d’équilibre envisagée initialement.

C’est 4 ce point que 'on réalise que les grands débats autour de la validité de
’hypothése de base sont, en fait, des dialogues de sourd car cette hypothése se
retrouve partout en dynamique des populations.
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Equations et courbes fondamentales utilisées en biologie des péches et pour ECOPATH IT :

A)  Courbe de croissance en longueur de von Bertalanffy ; on peut employer indifféremment la
longueur d’un poisson, le diamétre d’un oursin, le rayon d’une étoile de mer, I'épaisseur
d’un coquillage ou méme la racine cubique du poids.

B)  Courbe de croissance pondérale de von Bertalanffy ; toute mesure du poids peut étre
employée : poids frais, poids sec, poids éviscéré, poids d'une certaine partie du corps et
méme le volume proportionnel au poids et mesuré, par exemple, par déplacement d'un
liquide.

C)  Lacourbe de von Bertalanffy peut méme étre employée pour décrire la croissance
pondérale individuelle d’une cellule du phytopluncton, En pareil cas, to est trés élevé car le
poids 2 la « naissance » (Wo) est celui d’une nouvelle cellule, juste issue d’une mitose. Le
poids final sera celui de cette méme cellule juste avant sa propre division (adapté de
Cousins, 1985).

D)  Courbe démographique exponentielle négative selon laquelle une fraction constante de la
population meurt par unité de temps. Une telle démographie, jointe 2 une croissance
décrite par I'équation de von Bertalanffy, permet d’admettre que Z = PB pour une
population en équilibre (Allen, 1971).
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43 Lerendement écotrophique EE

EE; est le rendement écotrophique, c’est-a-dire, la fraction de la production
totale d'un compartiment (i) qui est consommée par tous ses prédateurs
(consommateurs) au sein du systéme, ou exportée (ex : 1a péche, ou les émigrations).
Donc, 1 - EE; est la fraction de la production d’un compartiment qui s’en va dans le
détritus® ; elle n’est ni activement consommée (le détritus n’est pas un prédateur qui
part a la recherche de victimes), ni exportée, car le détritus reste dans le systeéme. EE
lui-méme est donc la fraction de la production que I’on ne retrouvera pas dans le
détritus. Ceci est simple, mais I'estimation de EE est difficile (Ricker, 1968). Quand
on construit un modele de type ECOPATH, EE; peut étre estimé si tous les autres
paramétres sont connus, c’est la fameuse prime de coopération,

44 La consommation de nourriture QB

Comme on le verra plus loin, la consommation de nourriture Q des différents
éléments inclus dans un modéle ECOPATH conditionne largement les estimations de
biomasse des proies présentes dans cet écosysteme. Nous allons considérer la
consommation annuelle relative de nourriture, c’est-3-dire, la quantité consommée
par unité de biomasse QB. Seuls les poissons seront concernés ici car ils sont
généralement les éléments principaux dans les modeles d’étude des écosysteémes
aquatiques étudiés par les biologistes des péches.

Dans une population en équilibre, il y a toujours plus d’individus jeunes que de
poissons 4gés. Connaissant Z (ou PB, ce qui revient au méme), on peut donc simuler
une structure d’4ges et, 1a loi de croissance individuelle en poids étant également
connue, obtenir une structure de biomasse par 4ge (Figure 5).

Le premier probléme est dons d’estimer la ration. Il existe pour cela plusieurs
méthodes (Mann, 1978) mais nous recommandons une démarche inspirée de I’analysé
du cycle de 24 heures du contenu stomacal (Figure 6).

La seconde étape consiste a extrapoler une ou plusieurs estimations de la ration
_journaliére, valable(s) seulement pour une ou certaines classes de tailles ou d’4ges, 3
I’ensemble de la population équilibrée. Pour ce faire, il existe un modele convivial
(Pauly, 1986) qui a d’ailleurs été appliqué depuis 2 une grande quantité de
populations de poissons des eaux tempérées et tropicales, notamment par Pauly et
coll. (1989), Palomares et Pauly (1989) et Palomares (1991).

Ce modele, incorporé dans le programme MAXIMS de Jarre et coll. (1990 ; voir
aussi la figure 6), nécessite au moins une estimation de la ration journaliere Rd ou du
coefficient de transformation de la nourriture Ki1. Ces deux paramétres sont reliés par
I'équation :

a) Ilexiste, dans tout systéme, plusieurs sortes de détritus trés différents les uns les autres ; pourtant, on utilisera
ici le singulier car ECOPATH II ne tient compte que d’'un compartiment pour ce que nous appelons ici le
« détritus »,
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Fonctions nécessaires a I'évaluation de la consommation relative de nourriture QB par une
population. Tout est représenté en fonction de I'dge :

A

B
C
D

oo

Décroissance exponentielle d’un effectif sous Peffet de la mortalité totale Z ;
Courbe de croissance de von Bertalanffy ;
Augmentation de la ration individuelle journalitre ;

Evolution de la biomasse d’une courbe (produit du nombre d’individus par leur poids
moyen) ;

Diminution du coefficient de conversion ; et

Consommation de nourriture par une population qui, rapportée 2 la biomasse, donne QB.
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Fig.6 - Deux cycles de variations journaliéres du contenu stomacal de poissons africains (Palomares, 1991)

ajustés A I'aide du logiciel MAXIMS (Jarre et coll., 1990)
A Oreochromis nxlotzcus, données originelles de Getachew (1987) ; on note une seule pénodc
d’alimentation par jour entre 7 et 16 heures.

B Bagrus dogmac, un poisson chat, données originelles de Okach et Dadzie (1988). On
remarque deux périodes d’alimentation, & 'aube et au crépuscule, comme souvent chez les
poissons carnassiers (Hobson et coll., 1981),




103

K1 = Croissance journalidre/Rd ' wl)

La croissance journaliére peut avoir été obtenue en laboratoire ou en étang, ou
résulter de la dérivation (dW/dt) de I'équation de von Bertalanffy de croissance
pondérale (Figure 5).

On démontre que-I’équation (2) et celle de von Bertalanffy peuvent étre reliées
par l'intermédiaire de :

K1(t) = 1- (W(t)/Woo)® ' «3)

ou B est un élément clé (a calculer) dans la transformation des
valeurs de Rd en valeurs de QB (Silvert et Pauly, 1987).

En dépit de sa simplicité, ce modele peut nécessiter des données difficiles a
recueillir dans certains cas. C’est pourquoi, afin de faciliter 'emploi 'ECOPATH II,
on a mis au point des modeles prédictifs de QB 2 partir de données elles-mémes
faciles a obtenir. L’un de ces modeles peut s'écrire ainsi :

Ln(QB) =-0.1775 - 0.2018*Ln(Weo) + 0.6121*Ln(T) + 0.5156*Ln(A) + 1.26%f wd)
Le logarithme népérien de différents parameétres est utilisé pour :

QB, la quantité recherchée (exprimée sur la base d’un an) ;

W, le poids frais asymptotique (en g) pour la population étudiée ;

T, la température moyenne annuelle, en °C;

A, un index destiné a rendre compte de I'activité des poissons.
Ona:A =h%2 (voir Document 7.1, p. 16). Naturellement, cet index ne
s’applique qu’aux poissons se propulsant essentiellement avec la nageoire
caudale (voir Aleev, 1969 ; Pauly, 1989a, 1989b, 1990 ; Jarre et coll., 1991).

PES

Finalement, f (et non son Ln) rend compte du régime alimentaire :

- £ = 0 pour un carnivore, et f = 1 pour un herbivore.

4.5  La composition du bol alimentaire DCij

L’ensemble des valeurs de DCij de I'équation (1) représente le régime
alimentaire pour lequel il est nécessaire de réaliser une matrice. Cette dernitre doit
incorporer tous les éléments du modele et ne peut incorporer que ceux-13 (un animal
ne peut manger autre chose que ce qu’il y a, ou ce qui a été importé dans un systéme).
Pour ’ensemble de 'écosystéme, on est ainsi en présence d’une série de
compartiments reliés par la consommation. Ceux-ci sont numérotés (Figure 7) et 'on
doit.s’assurer qu’on a séparé correctement d’un c4té les proies, de 'autre les
prédateurs (et le détritus auquel tous les compartiments sont reliés).

La maniére d’exprimer un bol alimentaire a fait longtemps 'objet de discussions
(Hyne, 1950 ; Qasim, 1972 ; Hyslop, 1980 ; MacDonald et Green, 1983) ; ici, il faut
utiliser les volumes, les poids ou 'énergie (joules ou calories), les différentes
maniéres d’exprimer les quantités relatives ingérées étant en fait équivalentes
(MacDonald et Green, 1983). En revanche, les données comme le pourcentage
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Matrice des régimes alimentaires : OCEANSCS
Proies | 1 3 4 5 6 7 8 9 10 z
Prédateurs
1 | Prédateurs dusommet | - {0750 |0.150 - - - {0.100 - - - 1
2 | Nekton épipélagiques - - |0.100 - - - |0.400 |0.100 |0.400 - 1
3 | Mésopélagiques - 10,050 |0.100 - - - | 0.250 - 10.600 - 1
4 | Bathypélagiques - - - {0.150 - {0,050 |0.200 - - | 0.600 1
5 | Polssons benthiques - - - - |0.150 |o0.400 - - - | 0.450 1
6 | Benthos - - - - - }0.050 - - - 0950 1
7 | Zooplancton - - - - - . | 0400 |0.600 - 1
8 | Phytoplancton - - - - - - - . - 0
9 | Microzooplancton - - - - - - 11.000 - - 1
10 | Détritus - - - - - - - - - - 0
Fig.7 Exemple de matrice des régimes alimentaires (mer de Chine méridionale, d’aprés Pauly et
Christensen, 1992). Le régime des consommateurs est représenté par une série de fractions dont
la somme est égale a 1. Par définition, le « régime » des producteurs primaires est nul.
d’occurrence d’un type de nourriture (proportion de poissons dans l’estomac desquels
elle a ét€ observée) ou le nombre de proies par estomac sont inutilisables dans le
présent contexte. En outre, la fraction DCij rendant compte du cannibalisme doit
rester faible ( < 0.1). Dans le cas coniraire, la figure 8 montre comment procéder si
nécessaire.
Consommation
ZZLCIP: directe impossible
vu la différence
‘ de tailles
Alevins
de perche
Zooplancton
Fig. 8 Exemple de cannibalisme : dans de nombreux lacs d’Europe du Nord, les perches adultes

(Perca fluviatilis) consomment leurs jeunes ; ces derniers se nourrissent de zooplancton (Craig,
1987). Les adultes peuvent survivre dans un environnement qui ne produit pas d’autre nourriture
que du zooplancton qui ne leur est pas directement accessible. Pour employer ECOPATH Il en
pareil cas, il faut séparer les adultes et les jeuncs en deux compartiments distincts,
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La matrice ainsi obtenue doit incorporer tous les éléments considérés dans le
modele et les sommes doivent toujours étre égalesa 1 ou 0.

Comment s’assurer qu'une matrice est correcte ? C'est ici que le modele prouve
son utilité, '

On peut commencer avec un tableau plus ou moins approximatif ; ensuite, on
modifie peu a peu les données, surtout celles établies d’aprés des études qualitatives,
jusqu’a obtention d’une matrice des régimes alimentaires qui permet d’équilibrer le
modele, connaissant par ailleurs les valeurs de B, PB, QB, etc.

A titre d’exemple, nous avions, dans le cas du Péron, un grand nombre de

- prédateurs pour lesquels nous connaissions la consommation (ils consommaient
beaucoup de sardines). Or, il ne paraissait pas y avoir assez de sardines dans le
systéme pour satisfaire cette prédation ; les données disponibles pour estimer la
production de sardines étaient établies d’aprés le produit de leur biomasse estimée
par les méthodes acoustiques et de leur mortalité (PB = 0.5 an'l). Soit les prédateurs
de sardines n’avaient pas assez & manger et il fallait changer les valeurs de la matrice
des régimes alimentaires (il leur fallait autre chose & manger) soit la production de
sardines était trop basse.

En fait, la production évaluée pour les sardines était fausse ; leur mortalité Z ou
PB était bien plus élevée qu’on ne I'avait pensé au départ. On ne voulait tout
simplement pas admettre que des millions de sardines étaient vendues pour des
anchois !

C’est ici-méme que le modéle montre son utilité, car on peut se rendre compte
de la compatibilité des valeurs dont disposent les différents chercheurs. D’une fagon
générale, il est recommandé que, pour toute matrice présentée, on fournisse les
valeurs initialement employées, c’est-3-dire, estimées 2 partir de la littérature sur des
bases qualitatives, et celles finalement retenues. Le lecteur pourra ainsi apprécier la
crédibilité des valeurs finalement utilisées. Les différences constatées peuvent aussi
donner une idée de la connaissance que I’on a du systéme : le modele a-t-il construit
le systéme ? Ou bien le modele a-t-il été construit en assemblant, sans les casser, des
« briques » préexistantes ?

L’expérience nous a montré que ’élaboration d’une matrice correcte des
régimes alimentaires est la partie la plus délicate dans la constitution d’un modéle
ECOPATH II, méme en employant la démarche itérative évoquée ci-dessus. Ceci est
surtout vrai pour la partie inférieure de la chafne alimentaire ol se trouvent des
invertébrés qui ont été souvent peu étudiés (Opitz, 1991).

Ceci donne 2 réfléchir sur les possibilités d’amélioration de cette méthode
itérative, Plusieurs voies peuvent étre suggérées :

1)  associer les informations qualitatives sur les contenus stomacaux et les
connaissances anatomiques et/ou écologiques de I'espece étudiée ;
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2) utiliser une méthode « inverse » mathématiquement rigoureuse pour obtenir la
matrice la plus simple qui soit compatible avec les valeurs chiffrées connues des
valeurs de B, PB, QB, etc. ;

3) employer des réseaux neuronaux pour améliorer la qualité des estimations de
DCij obtenues par I’approche (1).

L’approche (1) suppose des postulats qualitatifs du type : « L’espéce (i) ne
mangera pas (ou trés peu) de la nourriture de type (j) en raison méme de son
anatomie (de Groot, 1971) ou de son écologie (Opitz, 1991) ». Ainsi, plusieurs valeurs
nulles peuvent étre, légitimement, incorporées dans la matrice, réduisant ainsi
d’autant le nombre d’inconnues. Alors, les informations qualitatives du type « les vers
sont omniprésents » ou « les crustacés sont fréquents » ou encore, « les petits poissons
sont occasionnels », peuvent étre transformées en valeurs chiffrées préliminaires en
utilisant des éléments de « logique floue » (Dubois et Prade, 1991), qui peut étre
comparée a une forme « systématisée » de bon sens ou des démarches similaires
(Opitz, 1991).

La méthode proposée en (2) est exposée par Vezina et Platt (1988) ; elle n’a
jamais été employée dans le contexte ’ECOPATH II mais cela serait tout 2 fait
possible,

Les réseaux neuronaux évoqués au point (3) semblent ce qu’il y aurait de plus
approprié pour combler les vides dans la matrice des régimes alimentaires. Nous
sommes 2 la recherche de coopération avec des spécialistes susceptibles de nous aider

a développer un programme adéquat destiné a étre incorporé dans une version future
d’ECOPATHIL :

4.6 Exemple d’application : 'écosysteme pélagique du Pérou

La figure 9 présente quatre modéles de relations trophiques pour la zone
pélagique du Pérou, caractérisée par un upwelling.

Les modeles A et B ont été adaptés de Walsh (1981) et doivent étre considérés
comme des hypotheses sur la structure et la taille de ce systéme avant (A) et apreés (B)
Peffondrement des populations d’anchois du Pérou au début des années 70 (Pauly et
Tsukayama, 1987 ; Cury, 1988 ; Pauly et coll,, 1989). On constate que 'interprétation
de Walsh indique une réduction de la consommation de nourriture des anchois et des
prises de la péche aux anchois (Engraulis ringens) par un facteur égal 2 30 ! Ceci
suppose qu’une grande quantité de phytoplancton est inutilisée et dont exportée sous
forme de sédiments.

Notre interprétation des mémes événements (I’effondrement des pécheries
d’anchois) avec ECOPATH II est moins radicale. Pendant la période considérée,
nous constatons une diminution de la biomasse des anchois par un facteur de 2.8
seulement, ce qui suppose un impact bien plus faible sur les processus de
sédimentation (voir aussi Chavez et coll., 1989). Par ailleurs, nous mettons en

.évidence un changement important dans la forme de la pyramide trophique de
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Fig. 9 Modeles décrivant les relations trophiques dans I’écosystéme pélagique péruvien ; panneaux supérieurs (A et B) :
modtles de Walsh (1981) ; panneaux inféricurs (C et D) : modcles de Jarre et coll. (1991) ; panneaux de gauche : avant
Peffondrement des pécheries d’anchois ; panncaux de droite : aprés effondrement des pécheries d’anchots survenu au
début des années 1970. Les captures, les flux mincurs et les flux rc:i[)irutoircs ainsi que les retours au détritus ont été omis
pour plus de clarté. Tous les flux sont en poids frais (tonnes kman™) ; les valeurs originelles de Walsh (exprimées en
carbone) ont €€ multiplies par 10 pour les besoins de la comparaison. Sur les panneaux inféricurs, la surface de chaque
carré est proportionnelle au logarithme de la biomasse qu'il représente.

Légendes: A = Anchois (Engraulis ringens), B = Bonite (Sarda chiliensis), C = Copépodes, D = Ensemble du détritus,
E = Euphausiacés, F = Meio/microbenthos, G = Macrobenthos, H = Merlus (Merlucius gayi),1 = Poissons démersaux,
J = Bacterioplancton, L = Poissons pélagiques divers, M = Maquercaux (Scomber japonicus), N = Chinchards
(Trachurus murphyi), O = Oiseaux, P = Phytoplancton (producteurs primaires), Q = Algues benthiques (producteurs
primaires), R = Mammiferes marins (otaries, phoques, cétacés divers), S = Sardines espagnoles (Sardinops sagax), Z
= Zooplancton.

r
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3.

Pécosystéme péruvien comme montré dans les figures 9C et 10D, et plus spécialement
dans les pyramides du document 15.4a, p. 67 ol sont comparés plusieurs écosystémes
analysés avec ECOPATH II. Cet exemple montre bien comment ECOPATH II peut
étre utilisé pour vérifier des hypothéses sur la structure et les flux 2 'intérieur des
écosystémes.

ANALYSES DES RESEAUX DE FLUX

51  Définitions

ECOPATHII se‘distingue d’ECOPATH I développé par J.J. Polovina par deux
caractéristiques essentielles :

1) = tous les éléments de I’équation (1) peuvent étre calculés et non plus seulement les
biomasses ; la méthode d’estimation est plus robuste (Mackay, 1981) et les
messages qui apparalssent a I’écran apportent une meilleure assistance a

Dutilisateur,

2) lesréseaux de flux ainsi estimés sont :
a) analysés selon la théorie d’Ulanowicz (1986) ; et

b) utilisés pour calculer plusieurs indices permettant de mieux comprendre
la structure de I’écosystéme.

Le point 1 a déja été évoqué en détails.

L’étude des réseaux de flux estimés par ECOPATH (point 2a) a été entreprise
par Pauly et coll. (1992) qui ont incorporé, pour ce faire, un programme figuranten _,
annexe de I’ouvrage d’Ulanowicz (1986). Une premiére application est décrite par
Pauly (1987).

Le point 2b a été aussi réalisé par Pauly et coll. (1992) qui ont inclus, 2 cette fin,
le calcul de I'index de sélectivité d’Ivlev (1961) dans une formulation permettant son
emploi avec des biomasses (Parsons et LeBrasseur 1970). En outre, Pauly et coll.
(1992) proposent le calcul d’un nouvel indice, 'indice d’omnivorie. Ces indices, et
quelques autres également nouveaux, ont ét€ incorporés dans les versions les plus
récentes '’ ECOPATH II (voir Section 12 du manuel, particulierement le document
12.6, p. 49).

La théorie d’Ulanowicz (1986) est également un élément essentiel
d’ECOPATH 11, méme si des développements récents (Ulanowicz et Norden, 1991)
’ont 1égérement modifiée.

5.2 La théorie d’Ulanowicz

Cette théorie est batie autour du concept d’Ascendance qui est le produit de
deux quantités exprimant la taille (« Growth ») et la structure (« Development ») d’un
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écosysteme ; d’oi le titre de 'ouvrage d’Ulanowicz (1986) ; voir aussi I'annexe 2 du
manuel, page 80-81.

Du point de vue dynamique, la taille d’un écosystéme est limitée par les apports,
notamment des producteurs primaires, sous forme de biomasse consommable. Par
cnnséquent, seuls les écosystémes qui peuvent « capturer » des apports venus
d’écosystemes adjacents pourront grandir et évoluer (Figure 10 A a4 C).

Dans la théorie d’Ulanowicz, la « taille » d’un écosysteéme est exprimée par la
somme de tous les flux dans cet écosysteme (Transferts totaux, en anglais « Total
Throughputs »). La dimension est celle de l'unité dans laquelle le modele a été
construit : par exemple des tonnes kmanl,

La structure (ou « Développement ») d’un écosystéme est exprimée par
I’« information mutuelle moyenne » véhiculée dans la distribution des flux entre les
compartiments du modele, Ce concept est exposé dans la Section 15 du manuel. Ici, il
est illustré par la figure 10 ol 'on présente quatre chafnes trophiques hypothétiques
caractérisées par différents niveaux d’échange d'informations.

Sur la figure 10A, il s’agit d’'une chaine trophique linéaire ol chaque
branchement, partant d’une boite pour arriver a une autre, contient en totalité
I'identification (ou 'information sur) la boite vers laquelle il est dirigé. En pareil cas,
seuls les flux associés aux importations et aux exportations occasionnent des pertes
d’information. Dans le premier cas, on ignore d’ol1 vient le flux ; dans le second cas,
on ignore ou il va. Une chaine trophique linéaire comme celle de la figure 10A est
extrémement fragile, méme si elle contient beaucoup d’informations. 1l suffit que I'un
des éléments inférieurs diminue fortement ou disparaisse pour que le syst¢me entier
fasse de méme. A I’échelle de temps de I’évolution, un tel systéme ne peut subsister
longtemps.

Comme le montre la figure 10B, une maniére possible de rendre plus stable une
chaine trophique linéaire est d’ajouter des branchements entre les boites mais cela
réduit I'information contenue dans les flux ; en effet, au départ d’une boite, le flux est
dirigé vers plusieurs bofites. De plus, 1a taille du systéme n’est pas augmentée car il ne
dépend toujours que d’une seule source d’apport.

Sur la figure 10C, on présente une chafne trophique linéaire qui a capturé une
chaine voisine a ’aide d'un cycle. Cette situation rend compte d’un réel progrés car la
taille de I’écosystéme augmente ; en effet, il bénéficie d’'une seconde source d’apports
et ne perd que trés peu d’informations.

Ces considérations peuvent paraitre trés éloignées de la réalité ; pourtant, de
nombreuses chaines alimentaires présentent de tels cycles souvent décrits comme des
« triangles » (Jones, 1982 ; Pauly et Mathews, 1986). Le processus de « capture », qui
ne se congoit qu’a I’échelle de temps de I'évolution, peut &tre illustré par 'exemple
suivant : :

Imaginons un écosystéme insulaire « égoiste » qui produit des plantes 4 poisons
violents, toutefois inoffensifs pour les herbivores endémiques. L’ascendance de cet
écosystéme terrestre ne peut étre que limitée dans la mesure ol les sels nutritifs de
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cette ile vont progressivement diminuer et que la plus grande partie de sa biomasse
ne sera alors constituée que par quelques arbres rabougris et 3 moitié empoisonnés.
Cette ile est en compétition avec d’autres iles (parce que tous les systémes
biologiques sont en compétition les uns avec les autres). Imaginons, prés de cette ile,
des passages d’oiseaux migrateurs auxquels il faudra offrir quelque chose (des plantes
non empoisonnées) pour qu'ils fassent escale. S'ils recoivent effectivement une
nourriture adéquate, les oiseaux s’arréteront et fourniront leur feces et I'ile capturera
ainsi une partie des sels minéraux captés et véhiculés par les oiseaux. Elle augmentera
son ascendance en capturant un cycle adjacent.

' La figure 10D, enfin, présente (a titre d’illustration seulement) un systéme qui
ne peut fonctionner du point de vue de la thermodynamique et ol tous les
compartiments sont reliés par des flux identiques. En pareil cas, le réseau de flux ne
contient aucune.information mutuelle ; en effet, sachant qu'un flux quitte une boite, il
n'y a.aucun moyen de savoir ol il va. L’ascendance d’un tel systéme est alors nulle
puisqu’elle se définit par :

Ascendance = Transferts totaux * Information mutuelle moyenne partagée 5)

Le lecteur est invité & retourner a la Section 15 du manuel et 2 lire les
références originelles pour compléter son information sur cette théorie. Ceci est
indispensable pour comprendre les résultats donnés par ECOPATH II en application

“de cette théorie.

5.3 Les problémes d’agrégation et de regroupement

11 est évident que la construction d’un modele est trés liée au probléme de
I’agrégation. En écologie, cela veut généralement dire identifier et rassembler au sein
de chaque groupe des espéces qui ont la méme taille et le méme régime alimentaire, .
jouant ainsi le méme réle écologique. La théorie d’Ulanowicz permet d’avancer dans
la résolution de ce probléme que certains pensent insoluble. Un programme adéquat
estintégré 8 ECOPATH II (voir Section 16 du manuel).

Ainsi, 4 partir d'un nombre N de groupes, on peut décider d’en regrouper deux
et de n’avoir plus que N-1 groupes. Le programme effectue pour cela tous les
appariements possibles des différents groupes et ne retient comme valable que la
paire dont la création ne diminue pas les transferts totaux et minimise la perte
d’ascendance. On peut décider de renouveler 1'opération et de diminuer ainsi
progressivement le nombre de groupes.

Par exemple, partant de I'écosysteme de la mer de Chine méridionale, le
document 16.1 (p. 76) montre les variations de 'ascendance au fur et 2 mesure de
regroupements successifs par paire. A ce sujet, on peut faire les remarques générales
suivantes :

1)  le graphique montrant les regroupeménts successifs ressemble aux dendogrammes
résultant des analyses multidimensionnelles (Daget, 1979) ;

2) les premitres boites qui ont été associées sont souvent celles qui présentent :
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Fig. 10 Réseaux trophiques hypothétiques destinés 2 illustrer la théorie d’Ulanowicz sur les réseaux trophiques : A :
Chaine trophique « linéaire » dans laquelle 1a position de chaque branchement est parfaitement définie quand les flux
correspondants sont tous différents les uns des autres. Un tel écosystéme serait extrémement fragile : il disparaitrait si
un seulement des niveaux inférieurs était fortement réduit (par une exploitation humaine par exemple). B : Chaine encore
linéaire mais dans laquelle des « redondances » ont €té ajoutées. Le systéme se trouve ainsi protégé contre un déclin ou
une disparition d’un niveau inférieur mais il ne peut pas se développer car il dépend toujours d'une seule source d’énergie.
C: La chaine alimentaire représentée en A a « capturé » un cycle (compartiments 2, 5, 6, 3) y compris sa propre source
d’énergie, Cela permet un grand développement du systéme et ne coiite ou n’occasionne que peu de redondance. D :
Chaine alimentaire cyclique présentant des échanges identiques entre les compartiments (ce qui ne peut arriver pour des
raisons thermodynamiques). Le fait de connaitre le flux associé a 'un quelconque de ces branchements n’apportera
aucune information sur la structure de Pécosystéme. En effet, chaque branchement pourrait associer tous les
compartiments deux par deux.
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a) de faibles transferts totanx ;
b) le méme niveau trophique ; et qui
c) sont au sommet du réseau trophique.

Le point (a) est évident d’aprés I’équation (5). En effet, I'ascendance totale d'un
systéme est largement déterminée par les flux importants survenant 2 la partie
inférieure de la chaine trophique. Ceci explique aussi le point (c).

Le point (b) est également facile a expliquer car, par définition, la plupart des
flux sont « verticaux » : ils ont lieu entre différents niveaux trophiques. Il est rare
d’avoir d’importants flux horizontaux entre des boites de niveaux trophiques
similaires.

Au contraire, beaucoup d’informations et donc de I’ascendance, sont perdues
lorsque ’on regroupe des boites ayant des niveaux trophiques différents. Ceci est
incidemment une bonne raison pour éviter de constituer des boites avec fort
cannibalisme, comme déja suggéré au paragraphe 4.5 et sur la figure 8.

Enfin et surtout, le programme proposé par Ulanowicz (1986) fait appel a des
notions intuitives qui ne sont pas en contradiction avec la biologie. Cependant, les
regroupements ainsi effectués ne sont pas nécessairement les mémes que ceux que
I'on obtiendrait par des analyses multidimensionnelles ou ceux réalisés a partir sur
des connaissances biologiques (Figure 11). Ceci est particulierement vrai dans la
mesure ol la morphologie et d’autres caractéristiques biologiques, alors prises en
compte, tendront a séparer les poissons et les invertébrés méme s’ils jouent le méme
role écologique évalué en terme de transferts totaux et de leur position dans un
réseau trophique (Opitz, 1991).

Pour faciliter des recherches comparatives sur les différentes méthodes
d’agrégations comme celles effectuées par Opitz (1991), un programme a été inclus
dans ECOPATH II pour associer n’importe quelle paire de boites choisie par
I'utilisateur, indépendamment de l'influence possible de ce regroupement sur
'ascendance (voir Section 16.2 du manuel).

s

Ceci permet éventuellement de retenir, dans des modeles ol ont eu lien
d’importants regroupements, des compartiments représentant des biomasses faibles,
mais d’un intérét particulier. Ainsi, par exemple, une population d’esturgeon
produisant du caviar pourra étre séparée des autres espéces benthophages de
moindre valeur économique dans un modéle d’étude de la mer Caspienne. A 'aide de
ce programme, on pourra aussi rechercher les effets des regroupements ou des
séparations en différentes boites de groupes présentant des transferts totaux élevés
comme le détritus ou les bactéries qui lui sont associées.

Toutefois, ce programme d’agrégation a tendance a regrouper les poissons qui
sont généralement a des niveaux élevés du réseau trophique et donc 8 masquer
certaines espéces — précisément celles qui sont les plus intéressantes pour les
biologistes des péches ! On peut éviter ceci en utilisant, dans ’élaboration du modele,
une unité : ’émergie (avec m) dont la valeur, toutes choses égales par ailleurs, ne
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varie pas avec le niveau trophique (Odum, 1988). L’idée sous-jacente est qu’une
calorie de thon a plus de « valeur écologique » qu’une calorie de phytoplancton. Nous
serons amenés a continuer plus tard notre réflexion sur ce sujet.

Nous souhaiterions mentionner aussi un probléme trés lié A celui de I'agrégation
~au sein d’un écosystéme méme s’il est, par essence-méme, différent : celui de la
séparation des écosystémes ou de l'identification de sous-systémes au sein d’'un
écosystéme plus large.

La régle générale en la matiére est que les transferts entre deux compartiments
quelconques d’un écosystéme doivent étre plus importants que les transferts
(importations et exportations) entre le syst¢me lui-méme et tout systéme adjacent.
Cette régle est trés similaire a la définition que ’on donne habituellement d’un
organisme.

Identifier des frontieres précises entre deux écosystémes adjacents est tras
important an niveau théorique car les valeurs de tous les indices exprimant les
propriétés d’un écosystéme seront fonction de ce qui y est inclus. Des limites nettes

- entre €cosystémes adjacents sont aussi importantes du point de vue pratique ; en effet,
les biomasses, les valeurs de PB, QB, etc., sont plus fac1les a évaluer que les
exportations ou les importations vers un écosystéme

Ce probleme de stratification spatiale, qui est aussi un proble¢me indirectement
1ié a la stratification temporelle entre les modeles, est discuté en détail dans Pauly et
Christensen (1992) a l’occasxon de ’étude d’un grand écosystéme marin : la mer de
Chine méridionale (3.5 *10° km? ). La modélisation a été réalisée A 'aide de 10
modéles ECOPATH Il reliés les uns aux autres et représentant autant de
sous-systemes : mangroves, estuaires, récifs littoraux, récifs en eau profonde, plateau
continental, zone pélagique, etc.

6 DISCUSSION

Jusqu’a présent, nous avons cherché a exposer les possibilités offertes par la
construction de modéles équilibrés de relations trophiques. Notre but était aussi de
montrer que bien des objections a la construction de tels modeles viennent d’idées
inexactes sur ce que ces modeles sont, et sur les difficultés que présente leur réalisation, la
plupart d’entre elles pouvant étre surmontées des logiciels comme ECOPATH II,

Les problémes posés par les regroupements spatiaux, temporels ou taxonomiques
nécessités par de tels modeles s’avérent, & 'expérience, faciles a résoudre.

La collecte des données nécessaires, souvent pergues par les chercheurs comme
Pobstacle majeur 2 la construction de modeles, est largement facilitée par le recours a la
littérature, aux informations non publiées et aux bases de données informatisées comme
P’Aquatic Sciences and Fisheries Abstract (ASFA) ou FISHBASE, une base de données en
cours I’élaboration et spécialement congue pour des études comparatives sur les
populations de poissons (Pauly et Froese, 1991 ; Palomares et coll., 1991).
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Cependant, un logiciel comme ECOPATH II ne peut prétendre résoudre tous les
problémes de modélisation que peut se poser un biologiste des péches ou un spécialiste
d'écologie aquatique. En particulier, ’absence de la variable « temps » ne permet pas &
I'utilisateur d’obtenir de réponse directe & une question du type « Qu’arriverait-il si... ? ».
Par exemple, on peut se demander ce que deviendrait un réseau trophique si les
-prédateurs, actuellement non exploités, étaient soumis  la péche.

Un autre exemple de question est « Quelle serait, sur un récif corallien, I'influence
d’une pollution qui aménerait une réduction du recrutement et, de 13, un diminution de la
biomasse de certains groupes de poissons ? ».

En réalité, il existe bien une méthode pour répondre 2 de telles questions dans le
cadre de modeles de relations trophiques (voir Section 15.4 du manuel). Toutefois, dans la
majorité des cas, ’hypothese de base de cette méthode (I’absence de changement dans la
matrice des régimes alimentaires) ne sera pas réalisée, ce qui peut induire en erreur les
utilisateurs potentiels non avertis.

Il faut cependant dire que, 4 'opinion de ceux qui ’ont employé et ont réfléchi sur
son fonctionnement (par exemple Moreau et Nyakageni, 1988), ECOPATH II est un outil
d’une grande simplicité dans sa conception ; en outre, il offre de vastes possibilités
d’intégrer et donc de valoriser des données hétérogeénes et dispersées venues des
observations des biologistes des péches et des écologistes aquatiques. Ceci compense
largement les limites d’emplois évoquées plus haut. C’est d’ailleurs pourquoi ECOPATH 1I
suscite beaucoup d’intérét, un peu partout dans le monde.

Le succés A’ECOPATH est tel que I'anteur et Villy Christensen ont organisé une
session & Copenhague (octobre 1990) a 'occasion de la réunion annuelle du Conseil
international pour I’exploitation de la mer (CIEM). Plus de 40 modéles de type ECOPATH
ont été présentés par des auteurs de différents pays, y compris des pays en développement.
Pour la premiére fois, ces derniers se sont trouvés majoritaires dans une réunion
scientifique consacrée aux modeles plurispécifiques (Christensen et Pauly, 1992).

Depuis la réunion de Copenhague, de nombreux modeles ECOPATH ont été réalisés
et publiés ou sont sur le point de I’étre ; les grands lacs africains ont pratiquement tous été
décrits. Le bassin amazonien a également été étudié et un cours sur 'emploi '’ ECOPATH -
a été donné au Brésil. Ces modeles ont permis de décrire des récifs coralliens (Opitz, 1991)
et plusieurs écosystémes marins du sud de golf du Mexique et de la région du Sud-Est
asiatique.

7  CONCLUSION

L’auteur et Villy Christensen, tous deux basés 3 'ICLARM a Manille, sont préts a
aider tous leurs collégues qui, a travers le monde, souhaiteront utiliser cette approche dans
I’étude de leurs écosystémes, et & mettre au point des programmes susceptibles de résoudre
les problémes rencontrés par les utilisateurs d'ECOPATH 1I. Ils sont en effet persuadés que,
utilisé avec discernement, ECOPATH sera, dans I’avenir, un facteur de circulation et
d’échanges d’informations entre des individus, des laboratoires ou des institutions qui,
actuellement, restent isolés ou sous-utilisent les informations scientifiques dont ils disposent.
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