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a) Nous presentons ici Ie texte d'une conference donnee Ie 6juillet 1990 par I'auteur au Laboratoire d'ichtyologie
appliquee de l'Ecole nationale superieure agronomique, Institut national de polytechnique de Toulouse.
Cette conference a ete retranscrite par Ie Professe\jr Nicole Lair de I'Universite Blaise Pascal de Clermont
Ferrand, et mise en forme par Ie Professeur Jacques Moreau de I'INP de Toulouse. La version finale a ete
preparee aI'ICLARM par Catherine Lhomme-Binudin et I'auteur. Elk inclut des figures et des references
bibliographiques ajoutees aceUes du manuel dont ce texte est une annexe et complement. L'auteur remercie
Nicole Lair, Jacques Moreau et Catherine Lhomme-Binudin pour leur aide dans la preparation du manuscrit,
Maria Lourdes Palomares et Sylvia Opitz pour les donnees extraites de leur these de Doctorat qu'elles lui

. ont communiquees atitre prive, ainsi que Villy Christensen pour l'ensemble de sa collaboration.
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ABSTRACT

A brief review of fl5heries 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 fl5h populations, an important
parameter of the models.

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

a) rapid construction, parametrization and balancing of steady-state trophic mode~ based on an approach
pioneered by ]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 fl5hery-related and comparative studies of aquatic ecosystems.

RESUME

Ce document fait un brefhistorique des recherches en matiere de peche et de modelisation dans Ie domaine
des ecosystemes aquatiques en mettant en relief Ies hypotheses de base, l'estimation des parametres necessaires,
les applications des modeles trophiques ~ equilibres » ainsi que leurs limites. Deux methodes, l'une analytique,
l'autre predictive et comparative sont adoptees pour estimer Ia consommation de nourriture des poissons,
paramelre important de tels modeles.

Le present document fait egalement une presentation de la demarche que constitue Ie Programme
ECOPATH II en matiere de modelisation. Ce programme permet :

de construire et de calibrer rapidement des modeles de relations trophiques selon une demarche dont les
•..'Il

pionniers ont ete JJ. Polovina et son equipe ; et

b) d'analyser les resultats concernant les flux en suivant la thCorie de R. Ulanowicz et ses collaborateurs.

Des exemples d'application illustrent l'utilite d'ECOPATH II pour des etudes sur les peches et pour la
comparaison des ecosystemes aquatiques.

2 HISTORIQUE DES RECHERCHES EN MATIERE DE PECHE
ET DE MODELISATION

Jusqu'a la fin des annees 20, les activites scientifiques autour de la peche etaient
essentiellement liees a son amenagement. L'ecologie, au sens Ie plus general, etait Ie point
de reference de la plupart des idees de l'epoque sur Ie sujet (Went, 1972). Le divorce entre
l'eco1ogie genera1e, d'une part, et la dynamique des populations, d'autre part, n'eut lieu que
vers les annees 30-40, quand l'Ecole britannique de Lowestoft introduisit une approche
reductionniste a 1a dynamique des populations. En effet, on se rendit al'evidence alors que
tout ne pouvait etre examine en meme temps. Auparavant, tout faisait l'objet d'etudes : 1a
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salinite, les sels nutritifs, la plancton, la biologie des poissons... Ces recherches, qui
permirent tout de m~me d'etudier Ie contexte ecologique des p~cheries, susciterent un
inter~tmoindre lorsqu'on realisa que la p~che elle-meme etait Ie facteur de regulation
principal de la plupart des populations de poissons exploitees (Russel, 1931 ; Graham,
1943).

Aujourd'hui, l'etude de la dynamique des populations ne porte generalement que sur
cinq elements (Figure 1) : Ie stock, la mortalite par peche (exprimee par F), la mortalite
naturelle (exprimee par M), la croissance des poissons (exprimee par G) et Ie recrutement
(exprime par R), c'est-a-dire, la production des juveniles qui renouvellent Ie stock.

Facteurs de

Facteurs d'accroissement
diminution
du stock

du stock

I .. F
Population I ....

Recrutement f--.
Croissance ..
individuelle ... (au « stock »)

{~J
I

i i I
I !I AlimentationI

I I
I I
I I
I I
I Reproduction IL __________________ J

Fig. 1 Representation scMmatique des processus principaux de determination de la taille d'un stock de
poissons exploites et, fmalement, du destin d'une pecherie. Ces processus (cadres et lignes ~.

continues) sont ceux consideres par les biologistes des peches qui accordent moins d'importance
dans leurs recherches aux processus biologiques et ecologiques (!ignes brisees)

Done, deux elements - positifs - contribuent a accroitre Ie nombre et la biomasse
des poissons de ee stock, tandis que deux autres - negatifs - produisent l'effet contraire.
Curieusement, c'est de s'etre limite aces quatre processus qui a perrnis ala dynamique des
populations de progresser. Cette demarche dite « reductionniste » est d'ailleurs assez
courante en physique.

Le type de modele presente sur la figure 1 (considerant des elements positifs et
negatifs) fut presente par Russel (1931) mais ne put etre utilise, vu son caractere purement
conceptuel. 11 fallut une guerre de plus, e'est-a-dire, une longue fermeture de la saison de
peche, et l'habilete mathematique de H.R. Hulme (Hulme et coil., 1947) et de Beverton et
Holt (1957) pour que ce modele devienne utilisable (Smith, 1988) sous une forme
eomportant une simplification supplementaire, savoir, Ie recrutement R est suppose
constant. Admettant une croissance Get une mortalite naturelle M, un maillage particulier
et une certaine mortalite par peche F determineront la production, celle-ci etant
proportionnelle au nombre de recrues. Le choix d'un maillage particulier ou d'une valeur
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optimale de F est done possible, et les resultats seront previsibles independamment du
nombre de reerues (Postel, 1976; Lauree et Le Guen, 1981 ; Reveret, 1991).

11 existe de nombreuses variantes du modele analytique de Beverton et Holt (1957),
par exemple, les differentes versions de l'analyse des. populations virtuelles (Mesnil, 1980 ;
Lauree et Le Guen, 1981) ou Ie reerutement est estime en reconstruisant un stock
particulier a partir des donnees de prises par fige (la solution inverse du modele de
Beverton et Holt). Ce sont aussi des modeles reductionnistes, d'ou.la variabilite spatiale et
temporelle de l'environnement a ete eliminee. De plus, les differences de croissance ou de
mortalite naturelle d'une annee a l'autre ne sont generalement pas non plus etudiees, ces
parametres etant consideres constants. En fait, dans les modeles analytiques, Ie « temps»
n'est pris en compte que dans Ie cadre de l'effet de la mortalite par peche F. La suppression
de la variable « temps» constitue la demarche de base d'importantes methodes adoptees
par les biologistes halieutiques. Ceci est un point sur lequel nous reviendrons quand nous
presenterons Ie modele ECOPATH ou Ie facteur temps est aussi largement ignore.

Le modele represente sur la figure 1 peut etre compare a unjeu de briques du type
LEGO ou les briques s'emboitent les unes aux autres. L'« emboftement» est realise en
considerant tout d'abord l'alimentation qui est l'element necessaire a l'emboitement au
niveau inferieur, la mortalite etant l'element assurant l'emboitement au niveau superieur.
F et M, a leur tour, traduisent l'emboitement ala peche et aux autres especes (Figure 2).
On peut ainsi admettre que chaque espece etudiee est une brique composee de creux et de
bosses de montage permettant de l'associer aux autres especes. Cette brique est implicite
dans la theorie de Beverton et Holt (1957).

B ={ Loo, K, to }
M, W =a. Lb

Fig. 2 Deux briques de LEGD representant deux especes de poissons :

A est un predateur exploite par une flottille de peche F et Best une espece dont la mortalite
naturelIe M est due essentiellement ala predation par A. Ains~ toute hypothese 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 modelisation plurispecifique ? Parce que les especes n'existent
tout simplement pas isolement. Pour comprendre ce qui se passe au sein d'un ecosysteme,
celui-ci doit etre considere dans son ensemble. De plus, les chercheurs veulent, la plupart
du temps, posseder des descriptions completes et Ie reproche Ie plus grave que ron puisse
faire a une theorie est d'etre « incomplete ». Or, ceci n'implique pas qu'une theorie doive
tout couvrir ; ce serait impossible. Ceci etant, la theorie en question doit permettre de
repondre a des questions specifiques posees des Ie depart, et par consequent inclure les
donnees necessaires ala reponse. Par exemple, si en parlant d'un lac, on dit que Ie plancton
est responsable de tel effet en raison de tel facteur, les variables correspondantes doivent
etre considerees dans Ie modele, Ia modelisation n'etant en fait qu'une fa<;on rigoureuse
d'integrer ces donnees. En general, un laboratoire produit toutes sortes de donnees sur
differents systemes que ron peut trouver sous forme de theses, de monographies ou de
publications dans des revues scientifiques. II est, naturellement, indispensable que tous les
chercheurs qui collectent des donnees sur un meme systeme emploient les memes unites et
integrent ces donnees en travaillant sur Ie meme modele.

La modelisation est aussi une fa~on de verifier des donnees. Larsque, par exemple,
quatre chercheurs travaillent respectivement sur Ie phytoplancton, Ie zooplancton, les
poissons et les peches d'un lac, chacun estimera des transferts d'energie. Si Ie systeme
etudie reste pareil a lui-meme d'une annee a l'autre, ces transferts doivent maintenir un
equilibre, non seulement d'une annee al'autre, mais egalement entre les divers groupes
etudies. Si ces quatre chercheurs travaillent ensemble, it faudra done que les transferts
estimes soient mutuellement compatibles. Les resultats des evaluations de chacun des
chercheurs et Ie simple fait de travailler ensemble permettent d'estimer simultanement
plusieurs parametres que des chercheurs isotes ne pourraient evaluer seuls. C'est la « prime
de cooperation» relevee par Christensen (1990).

3 MODELES DE SIMULATION ET MODELES EQUILIBRES
...

Quand on pense « modelisation », on pense souvent aux modeIes de simulation. En
effet, ces modeles ont vite joui d'un certain prestige; c'est a Volterra (1926) et aLatka
(1925) que 1'0n doit les premiers modeles de simulation que 1'on retrouve aujourd'hui sous
diverses formes. Par simulation, it faut entendre modele qui reproduit dans Ie temps
l'evolution des biomasses en fonction,par exemple, de la disponibilite en aliments, des
predateurs et/ou des variations de l'environnement. II s'agit, en fait, d'une serie d'equations
differentieIles integrees sur des intervalles de temps relativement brefs, par exemple
24 heures, et ensuite reexprimees sur une periode plus longue, par exemple Ie mois.

Malgre la grande quantite de donnees que ces modeles requierent, its restent encore
loin de la realite (presque autant que les modeles equilibres du type ECOPATH exposes
plus loin). 11 existe aussi, precisement du fait que Ie facteur temps est ici incorpore, des
risques d'« explosion» du systeme dus aussi bien a sa structure qu'au choix des parametres.
On remedie souvent a ce probleme en introduisant des parametres de calage plus ou mains
arbitraires (Lahle, 1987 ; Ulanowicz, 1989), ce qui peut etre per\u comme reduisant la
« rigueur » de ces modeles. Or, les modeles les plus performants comportent des
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parametres de calage (Andersen et Ursin, 1977; Walsh, 1981; Larkin et Gazey, 1982;
Cousins, 1987).

En outre, ces modeles ant ete pour la"plupart developp'~s dans les annees 60 et 70, ce
qui etait bien trop t6t ! A l'epoque, on ne disposait que d'ordinateurs puissants, et toute une
caste de « pretres » en barraient l'acces aux scientifiques sans formation en informatique. II
fallait au moins connaftre Ie langage FORTRAN et aimer lire et interpreter des tableaux
(les expressions graphiques etaient alors quasiment inexistantes. En fait, les travaux de
modelisation de l'epoque ont eu l'effet, peut-etre inattendu d'isoler les createurs des
modeles des chercheurs de terrain. Le Programme biologique international (PBI), tres actif
en France, fournit un bon exemple de cette scission entre biologistes et modelisateurs. Les
donnees collectees dans les lacs etaient envoyees en Angleterre :pour les travaux de

.mopelisation, du reste tres reussis. La structure des lacs, en particulier celIe de quelques
lacs africains, y compris Ie lac Georges, a ete tres bien documentee (Le Cren et Lowe
McConnell, 1980), mais une fois que Ie PBI parvint a son terme, l'investissement
intellectuel stoppa de la meme maniere.

Les tnivaux de simulation ont continue de se developper, d'autant que les ordinateurs
personnels d'aujourd'hui sont mieux adaptes a ce genre de travail que leurs predecesseurs.
Toutefois, les problemes qui se sont poses al'epoque ont incite les chercheurs a trouver des
solutions plus simples, et amettre au point des modeles dotes de structures differentes.
D'ailleurs, la difference entre un modele de simulation comme ceux d'Andersen et Ursin
(1977) ou Larkin et Gazey (1982) et un modele trophique equilibre ne reside par
seulement dans la simplicite de ce dernier mais egalement dans sa structure. En fait, la
difference essentielle reside dans l'elimination du facteur temps, l'hypothese de base etant,
pour les modeles trophiques equilibres, que les choses ne changent «pratiquement pas»
dans l'intervalle de temps considere, ce qui est la caracteristique la plus importante d'un
modele de ce type. Bien sur, on peut avoir diverses opinions ace sujet. Toutefois, les
exemples illustres 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 au du
zooplancton. Si nous enregistrons des oscillations comme dans la figure 3a, nous
ne pouvons pas dire que la droite est representative de la moyenne, car d'un
point &l'autre, des chases tres differentes se passent du point de vue qualitatif; ,

Second exemple : Nous pouvons avoir plusieurs periodes avec des caracteristiques
differentes (Figure 3b) : une premiere periode caracterisee par de faibles
fluctuations, suivie d'une periode de transition forte, et de nouveau une periode
caracterisee pat de faibles fluctuations.

Si Ie modele en question exige qu'on utilise 'des moyennes, il est evident que, dans Ie
cas de 1a figure 3b, il faudra se servir de deux valeurs. Considerons par exemple l'anchois
du Perou dont la population s'est effondree en 1971 (Paul et Tsukayama, 1987). Dans cet
exemple, la modelisation sur toute la periode comprise entre les annees 50 et 80 et
impossible. Pour y parvenir, il est necessaire de choisir des periodes compatibles avec les
fluctuations observees de la biomasse et, dans de nombreux cas, il sera preferable de creer
des modeles differents, compatibles avec chaque periode (avant, pendant, apres). Pour Ie
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cas du Perou, il convient de creer au moins un modele correspondant ala periode qui a
precede l'effondrement des peches et un autre modele correspondant a la periode qui a
suivi cet effondrement, comme montre plus loin. Pour Ie lac Victoria, on pourra imaginer
un modele pour la periode precedant l'introduction de la perche du Nil, et un autre pour la
periode posterieure ason introduction (Moreau et coIl., 1990).

II est done necessaire de determiner Ie ou les evenements importants dans l'evolution
d'un ecosysteme pour que la periode consideree soit d'une duree appropriee. Celle-ci peut
etre etablie sur plusieurs annees ou sur une partie de l'annee. Il est meme possible de tout
representer dans un modele ne considerant qu'un seul jour car, si l'on part de l'hypothese
de stabilite impliquee dans Ie modele, l'equilibre existe meme d'unjour al'autre.

Enchatnant sur une autre consideration ou meme s'il existe des tendances, dans Ie cas
par exemple d'une variation de la biomasse, il est tout de meme possible de traiter la
periode consideree comme si aucun changement n'avait eu lieu. Des erreurs plus ou moins
consequentes peuvent s'introduire au niveau des parametres estimes. En general, pour des
periodes courtes, l'erreur d'estimation du parametre meme est plus importante que la
variation de sa valeur durant la periode consideree (Figure 3C). Dans ce cas, meme en
presence d'une tendance a une variation temporelle, on peut envisager que eela n'aura pas
grande incidence sur les parametres d'un modele equilibre.

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

4.1 Definitions

Les modeles de type ECOPATH dont Ie nom est propose par Polovina (1984)
consistent en un systeme d'equations lineaires et ont toujours sensiblement la meme
structure. Non seulement ils utilisent de fa~on pratiquement optimale les donnees
dont on dispose (Ulanowicz, 1989). ,.•

L'equation de base qui s'applique achaque compartiment du modele, si 1'on
ignor~ les prises par peche, est la suivante

...1)

Cette equation signifie que Ia biomasse d'un certain compartiment (i),
multipliee par son rapport production sur biomasse PBa) et par un facteur appele
« rendement ecotrophique » EE, donne un resuitat egal ala somme 0 des biomasses
consommees par tous les predateurs (j) du compartiment (i) multipliee par la
consommation relati~e de nourriture QB de (j) et par la fraction que Ie compartiment
(i) constitue dans Ie regime alimenta ire de (j), ou DCij. Cette equation n'est vraie que
s'il y a equilibre mais on se souviendra que ceci est notre hypothese de depart.

a) Par saud d'homageneite avec Ie reste de I'ouvrage, DOUS avons simplilie I'ecriture de PIB et de QIB qui
deviennent ainsi PH et QB.
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Fig. 3 Reprtsentation scMmatique des tvolutions possibles d'un ecosyst~me :

A) Evolution importante et reguliere (par exemple saisonniere) mal representee par une valeur
moyenne (Ba).

B) Transition neUe et rapide entre deux etats d'equilibre successifs. Chacun doit etre representt
par une valeur moyenne distincte (Bl et B2).

C) Exemple d'une biomasse qui n'atteint pas, sur une longue periode, son etat d'equUibre.
Toutefois, sur une courte periode (te, elle peut etre representee par une moyenne (Be). En effet,
celle-ci presente une erreur standard plus elevee que la variation de biomasse previsible pendant
l'intervalle teo

Un compartiment, dans un milieu pauvre en especes, peut ~tre reduit aune
seule espece : par exempIe, un groupe de petits Cyprinides representes par Ie gardon
qui s'alimente d'autres organismes et qui, ason tour, en nourrit d'autres. Une certaine
hornogeneite est necessaire au sein de ce compartirnent. En effet, il faut que la faune
ou la flore existant au sein de ce compartiment presente des caracteristiques plus
sirnilaires entre elles qu'elle n'en n'aurait avec les elements d'autres compartiments
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(taille adulte, alimentation, parametres de mortalite sensiblement les memes). NOlls
reviendrons sur ce probleme d'agregation au paragraphe 5.3.

Bi est ici la biomasse du compartiment (i), exprimee en calories, joules, poids
sec (avec ou sans cendres), sels nutritifs etc. Si nous nous servons d'une unite peu
usuelle, nous aurons des problemes de comparaison avec les modeles obtenus par
d'autres groupes de recherches. Par exemple, si c'est Ie phosphore que 1'0n choisit
comme unite, non seulement il sera necessaire d'en connaitre les valeurs pour tous les
elements du systeme, mais la comparaison ne sera possible qu'avec des modeles
utilisant cette meme unite. II serait peut-etre preferable - pour ceux qui s'interessent
particulierement acertains sels nutritifs par exemple - de se servir de deux types
d'unites, celle qui est specifique a l'etude (par exemple la teneur en phosphore d'un
lac particulier OU il y a effectivement des apports de phosphore dont on veut etudier
l'influence) et une unite plus generalisee, par exemple l'energie (exprimee en joules
au sous forme de biomasse) dont se servent la plupart des collegues. Ceci permettra,
par exemple, de comparer Ie modele d'un recif corallien avec Ie modele d'un lac, et
avec celui d'un etang d'aquaculture.

4.2 Le rapport PB

En situation d'equilibre, quand la croissance peut etre representee par
l'equation de von Bertalanffy (1934, 1951) et lorsque la mortalite est decrite par une
courbe exponentielle negative, Ie rapport Production/Biomasse PH est egal a la
mortalite totale Z telle que la definissent les biologistes des peches (Allen, 1971). Ces
derniers utilisent pratiquement tous la courbe de von Hertalanffy en longueur, comrne
en poids (Figure 4) pour representer la croissance des poissons (Postel, 1976; Laurec
et Le Guen, 1981 ; Nauen, 1984 ; Moreau, 1987 ; Merona et colI., 1988), des crustaces
(Garcia, 1984) et autres animaux aquatiques. nest egalement possible de decrire la
croissance du phytoplancton de la meme maniere (Figure 4e). On peut done utiliset"
une courbe de ce type pour tout organisme (en exprimant au besoin la longueur ou Ie
poids avec des unites appropriees, par exemple des poids sees ou des diametres pour
exprimer la tailIe de certains animaux ou plantes).

La mortalite de type exponentielle signifie qu'une fraction eonstante de la
population presente disparait par unite de temps (Figure 4d). Dans ee cas done,
PH = Z,.sachant que Z = F + M, c'est-a-dire, que la mortalite totale Zest la somme
de la mortalite par peche F et de la mortalite naturelle M.

De nombreuses methodes ont ete mises au point par les biologistes halieutiques
pour estimer Z et done PB (Ricker, 1975 ; Postel, 1976; Lauree et Le Guen, 1981 ;
Gulland, 1983 ; Pauly, 1984). Incidemment, la plupart de ees methodes reposent sur
l'hypothese d'equilibre envisagee initialement.

C'est a ee point que l'on realise que les grands debats autour de la validite de
l'hypothese de base sont, en fait, des dialogues de sourd car cette hypothese se
retrouve partout en dynamique des populations.
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Fig, 4 Equations et courbes fondamentales utilisees en biologie des peches et pour ECOPATH II :

A) Courbe de croissance en longueur de von BertaJanffy ; on peut employer inclifferemment la
longueur d'un poisson, Ie diamctre d'un oursin, Ie rayon d'une ctoile de mer, l'epaisseur
d'un coquillage ou meme la racine cubique du poids,

B) Courbe de croissance pondcrale de von Bertalanffy ; toute mesure du poids peut etre
employee: poids frais, poids sec, poids evisccrc, poids d'une certaine partie du corps et
meme Ie volume proportionnel au poids et mesure, par exemple, par deplacement d'un
liquide,

C) La courbe de von Bertalanffy peut meme etre employee pour decrire la croissance
ponderale individuelle d'une cellule du phytoplancton. En parcil cas, to est tres clevc car Ie
poids ala « naissance» (Wo) est cclui d'une nouvelle cellule, juste issue d'une mitose. Le
poids final sera celui de celte meme cellule juste avant sa propre division (adapte de
Cousins, 1985).

D) Courbe demographique exponentielle negative selon laquelle une fraction constante de la
population meurt par unite de temps. Vne tcUc demographie, jointe aune croissance
decrile par I'cquation de von Bcrtalanffy, permct d'admeltre quc Z = PB pour une
population en equilibre (Allen, 1971).
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4.3 Le rendement ecotrophique EE

EEi est Ie rendement ecotrophique, c'est-a-dire, Ia fraction de Ia production
totale d'un compartiment (i) qui est consommee par tous ses predateurs
(consommateurs) au sein du systeme, ou exportee (ex: la peche, ou les emigrations).
Done, 1- EEi est la fraction de la production d'un compartiment qui s'en va dans Ie
detritusa) ; eUe n'est ni activement consommee (Ie detritus n'est pas un predateur qui
part a la recherche de victimes), ni exportee, car Ie detritus reste dans Ie systeme. EE
lui-meme est done la fraction de la production que l'on ne retrouvera pas dans Ie
detritus. Ceci est simple, mais l'estimation de EE est difficile (Ricker, 1968). Quand
on construit un modele de type ECOPATH, EEi peut etre estime si tous les autres
parametres sont connus, c'est la fameuse prime de cooperation.

4.4 La consommation de nourriture QB

Comme on Ie verra plus loin, la consommation de nourriture Q des differents
elements inclus dans un modele ECOPATH conditionne largement les estimations de
biomasse des proies presentes dans cet ecosysteme. Nous ~llons considerer la
consommation annueUe relative de nourriture, c'est-a-dire, la quantite consommee
par unite de biomasse QB. Seuls les poissons seront concernes ici car ils sont
generalement les elements principaux dans les modeles d'etude des ecosystemes
aquatiques etudies par les biologistes des peches.

Dans une population en equilibre, il y a toujours plus d'individus jeunes que de
poissons ftges. Connaissant Z (ou PB, ce qui revient au meme), on peut donc simuler
une structure d'ftges et, la loi de croissance individuelle en poids etant egalement
connue, obtenir une structure de biomasse par age (Figure 5).

Le premier probleme est dons d'estimer la ration. II existe pour cela plusieurs
methodes (Mann, 1978) mais nous recommandons une demarche inspiree de I'analyse
du cycle de 24 heures du contenu stomacal (Figure 6).

La seconde etape consiste a extrapoler une ou plusieurs estimations de la ration
.journaliere, valable(s) seulement pour une ou certaines classes de tailles ou d'ages, a .
I'ensemble de la population equilibree. Pour ce faire, il existe un modele convivial
(Pauly, 1986) qui a d'ailleurs ete applique depuis a une grande quantite de
populations de poissons des eaux temperees et tropicales, notamment par Pauly et
colI. (1989), Palomares et Pauly (1989) et Palomares (1991).

Ce modele, incorpore dans Ie programme MAXIMS de Jarre et colI. (1990 ; voir
aussi la figure 6), necessite au moins une estimation de la ration journaliere Rd ou du
coefficient de transformation de la nourriture Kl. Ces deux parametres sont relies par
l'equation:

a) II existe, dans tout syst~me, plusieurs sortes de d€tritus tr~s differents les uns les autres ;pourtant, on utilisera
ici Ie singulier car ECOPATH II ne tient compte que d'un compartiment pour ce que nous appelons ici Ie
4C detritus ».
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Fig. 5 Fonctions n~cessaires?t l'~valuation de la consommation relative de nourriture QB par une
population. Tout est repr~sent~ en Conction de l'age :

A D~croissance exponentielle d'un effectif sous l'effet de la mortalit~ totale Z ;

B Courbe de croissance de von Bertalanffy i

C Augmentation de la ration individuelle journaliere i

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

E Diminution du coefficient de conversion i et

F Consommation de nourriture par une population qui, rapport~e ?t la biomasse, donne QB.
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Fig. 6 Deux cycles de variations journalieres du contenu stomacal de poissons afric.'lins (Palomares, 1991)
ajustes al'aide du logiciel MAXIMS (Jarre et coll., 1990) :

A Oreochromis niloticlls, donnees originelles de Getachew (1987) ; on note une seule periode
d'alimentation par jour entre 7 et 16 heures.

B Bagrns dogmac, un poisson chat, donnees originelles de Okach et Dadzie (1988). On
remarque deux periodes d'alimentation, al'aube et au crepuscule. comme souvent chez les
poissons carnassiers (Hobson et coli., 1981).
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Kl =Croissance journaliere/Rd ••.2)

La croissance journaliere peut avoir ete obtenue en laboratoire ou en etang, ou
resuIter de la derivation (dW/dt) de l'eqUlltion de von Bertalanffy de croissance
ponderale (Figure 5).

On demontre que-l'equation (2) et celle de von Bertalanffy peuvent etre reliees
par l'intermediaire de :

Kl(t) = 1- (W(t)/Woo)B ...3)

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

En depit de sa simplicite, ce modele peut necessiter des donnees difficiles a
recueillir dans certains cas. C'est pourquoi, afin de faciliter l'emploi d'ECOPATH II,
on a mis au point des modeles predictifs de QB apartir de donnees elles-memes
facHes aobtenir. L'un de ces modeles peut s'ecrire ainsi :

Ln(OB) =-0.1775 - 0.2018·Ln(W00) + 0.61U·Ln(T) + 0.5156·Ln(A) + 1.26·f •••4)

Le logarithme neperien de differents parametres est utilise pour:

QB, la quantite recherchee (exprimee sur la base d'un an) ;
Woo, Ie poids frais asymptotique (en g) pour la population etudiee ;
T, la temperature moyenne annuelle, en QC ;
A, un index destine arendre compte de l'activite des poissons.

On a: A = h2/2 (voir Document 7.1, p. 16). Naturellement, cet index ne
s'applique qu'aux poissons se propulsant e~sentiellement avec la nageoire
caudale (voir Aleev, 1969; Pauly, 1989a, 1989b, 1990; Jarre et coIl., 1991).

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

f = 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 l'equation (1) represente Ie regime
alimentaire pour lequel it est necessaire de realiser une matrice. Cette derniere doit
incorporer tous les elements du modele et ne peut incorporer que ceux-Ia (un animal
ne peut manger autre chose que ce qu'il y a, ou ce qui a ete importe dans un systeme).
Pour l'ensemble de l'ecosysteme, on est ainsi en presence d'une serie de
compartiments relies par la consommation. Ceux-ci sont numerates (Figure 7) et l'on
doits'assurer qu'on a separe correctement d'un cote les proies, de l'autre les
predateurs (et Ie detritus auquel tous les compartiments sont relies).

La maniere d'exprimer un bol alimentaire a fait longtemps l'objet de discussions
(Hyne, 1950 ; Qasim, 1972 ; Hyslop, 1980 ; MacDonald et Green, 1983) ; ici, it faut
utiliser les volumes, les poids ou l'energie Uoules ou calories), les differentes
manieres d'exprimer les quantites relatives ingerees etant en fait equivalentes
(MacDonald et Green, 1983). En revanche, .les donnees comme Ie pourcentage

. f'o.'"
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Matrlce des regimes alimentalres : OCEANSCS

Proies 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 I
Predateurs

1 Predateurs du sommet · 0.750 0.150 · · . 0.100 - - - 1

2 Nekton epipelaglques · - 0.100 - - - 0.400 0.100 0.400 . 1

3 Mesopelaglques · 0.050 0.100 · - . 0.250 · 0.600 - 1

4 Bathypelaglques · · . 0.150 · 0.050 0.200 · · 0.600 1

5 Polssons benthiques - · . · 0.150 0.400 · · - 0.450 1

6 Benthos · · - · - 0.050 · - · 0.950 1

7 Zooplancton - - - - - · 0.400 0.600 - 1

8 Phytoplancton - - - - - - - · - 0

9 Microzooplancton - - - - - - 1.000 - - 1

10 Detritus - - - - · - - · - - 0

Fig. 7 Exemple de matrlce des regimes alimentaires (mer de Chine meridionale, d'apr~s Pauly et
Christensen, 1992). Le regime des consommateurs est represente par une serle de fractions dont
la somme est egale a1. Par definition, Ie " regime» des producteurs primaires est nul.

d'occurrence d'un type de nourriture (proportion de poissons dans l'estomac desquels
elle a ete observee) ou Ie nombre de proies par estomac sont inutilisables dans Ie
present contexte. En outre, la fraction DCij rendant compte du cannibalisme doit
rester faible « 0.1). Dans Ie cas comraire,la figure 8 montre comment proceder si
necessaire.

Consommation
directe impossible

vu la difference

"'" detailles'-.-----,
Perche
adulte

Alevins
de perche

'1__Z_O_o_p_la_n_C_Io_n__

Fig. 8 Exemple de cannibalisme : dans de nombreux lacs d'Europe du Nord, les perches adultes
(Percafluviatilis) consomment leursjeunes ices 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 II en
pareil cas, il faut stparer les adultes et les jeunes en deux compartiments distincts.
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La I.11atrice ainsi obtenue doit incorporer tous les elements consideres dans Ie
modele et les sommes doivent toujours etre egales a 1 oU O.

Comment s'assurer qu'une matrice est correcte ? C'est ici que Ie modele prouve
son utilite.

On peut commencer avec un tableau plus ou moins approximatif ; ensuite, on
modifie peu a peu les donnees, surtout celles etablies d'apres des etudes qualitatives,
jusqu'a obtention d'une matrice des regimes alimentaires qui permet d'equilibrer Ie
modele, connaissant par ailleurs les valeurs de B, PB, QB, etc.

A titre d'exemple, nous avions, dans Ie cas du Perou, un grand nombre de
predateurs pour lesquels nous connaissions la consommation (ils consommaient
beaucoup de sardines). Or, il ne paraissait pas y avoir assez de sardines dans Ie
systeme pour satisfaire cette predation; les donnees disponibles pour estimer la
production de sardines etaient etablies d'apres Ie produit de Ieurbiomasse estimee
par les methodesacoustiques et de leur mortalite (PB = 0.5 an-1). Soit les predateurs
de sardines n'avaient pas assez a m~nger et il fallait changer les valeurs de la matrice
des regimes alimentaires (Uleur fallait autre chose amanger) soit la production de
sardines etait trop basse.

En fait, la production evaluee pour les sardines etait fausse ; leur mortalite Z ou
PB etait bien plus elevee qu'on ne l'avait pense au depart. On ne voulait tout
simplement pas admettre que des millions de sardines etaient vendues pour des
anchois!

C'est ici-meme que Ie modele montre son utilite, car on peut se rendre compte
de la compatibilite des valeurs dont disposent les differents chercheurs. D'une fa~on

generale, il est recommande que, pour toute matrice presentee, on fournisse les
valeurs initialement employees, c'est-a-dire, esdmees a partir de la litterature sur des

< ~.

bases qualitatives, et celles finalement retenues. Le lecteur pourra ainsi apprecier la
credibilite des valeurs finalement utilisees. Les differences constatees peuvent aussi
donner une idee de la connaissance que l'on a du systeme : Ie modele a-t-il construit
Ie systeme ? Ou bien Ie modele a-t-il ete construit en assemblant, sans les casser, des
« briques » preexistantes ?

L'experience nous a montre que l'elaboration d'une matrice correcte des
regimes alimentaires est la partie la plus delicate dans la constitution d'un modele
ECOPATII II, meme en employant la demarche iterative evoquee ci-dessus. Ceci est
surtout vrai pour la partie inferieure de la chafne alimentaire ou se trouvent des
invertebres qui ont ete souvent peu etudies (Opitz, 1991).

Ced donne a reflechir sur les possibilites d'amelioration de cette methode
iterative. Plusieurs voies peuvent etre suggerees :

1) assoder les informations qualitatives sur les contenus stomacaux et les
connaissances anatomiques et/ou ecologiques de l'espece etudiee ;



106

2) utiliser une methode « inverse» mathematiquement rigoureuse pour obtenir la
matrice la plus simple qui soit compatible avec les valeurs chiffrees connues des
valeurs de B, PB, QB, etc. ;

3) employer des reseaux neuronaux pour ameliorer la qualite des estimations de
DCij obtenues par l'approche (1).

L'approche (1) suppose des postulats qualitatifs du type: « L'espece (i) ne
mangera pas (ou tres peu) de la nourriture de type U) en raison meme de son
anatomie (de Groot, 1971) ou de son ecologie (Opitz, 1991) ». Ainsi, plusieurs valeurs
nulles peuvent etre, legftimement, incorporees dans la matrice, reduisant ainsi
d'autant Ie nombre d'inconnues. Alors, les informations qualitatives du type « les vers
sont omnipresents » ou « les crustaces sont frequents» ou encore, « les petits poissons
sont occasionnels », peuvent etre transformees en valeurs chiffrees preliminaires en
utilisant des elements de «logique floue» (Dubois et Prade, 1991), qui peut etre
comparee aune forme « systematisee » de bon sens ou des demarches simiIaires
(Opitz, 1991).

La methode proposee en (2) est exposee par Vezina et Platt (1988) ; elle n'a
jamais ete employee dans Ie contexte d'ECOPATH II mais cela serait tout afait
possible.

Les reseaux neuronaux evoques au point (3) semblent ce qu'il y aurait de plus
approprie pour combler les vides dans la matrice des regimes alimentaires. Nous
sommes ala recherche de cooperation avec des specialistes susceptibles de nous aider
adevelopper un programme adequat destine aetre incorpore dans une version future
d'ECOPATHII.

4.6 Exemple d'application : I'ecosysteme pelagique du Perou ..
La figure 9 presente quatre modeles de relations trophiques pour la zone

pelagique du Perou, caracterisee par un upwelling.

Les modeles A et B ont ete adaptes de Walsh (1981) et doivent etre consideres
comme des hypotheses sur la structure et la taille de ce systeme avant (A) et apres (B)
l'effondrement des populations d'anchois du Perou au debut des annees 70 (Pauly et
Tsukayama, 1987; Cury, 1988; Pauly et coIl., 1989). On constate que l'interpretation
de Walsh indique une reduction de la consommation de nourriture des anchois et des
prises de la peche aux anchois (Engraulis ringens) par un facteur egal a30 ! Ceci
suppose qu'une grande quantite de phytoplancton est inutilisee et dont exportee sous
forme de sediments.

Notre interpretation des memes evenements (l'effondrement des pecheries
d'anchois) avec ECOPATH II est moins radicale. Pendant la periode consideree,
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
sedimentation (voir aussi Chavez et coIl., 1989). Par ailleurs, nous mettons en

.evidence un changement important dans la forme de la pyramide trophique de
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Fig.9 Modeles decrivant les relations trophiques dans l'ccosystcme pclagique pcruvien; panneauxsuperieurs (A et B) :
modeles de Walsh (1981) i panneaux infcrieurs (C el D): m()d~lcs de Jarre ct coli. (1991) ; panneaux de gauche: avant
l'cffondrement des pcchcries d'anchois ; panneaux de droite : aprcs ('cffondrcment des p6c1Il:rics d'anchois survenu au
dcbut dcs annccs 1970. Lcs captures, les nux mincurs ct les nux re;piratoircs ainsi quc lcs rctours au detritus ont etc omis
pour plus de darte. Tous lcs Oux sont en poids frais (tonnes km·*an·1

) ; lcs valcurs origincllcs de Walsh (exprimecs en
carbone) ont etc multipliees par 10 pour les bcsoins de 13 comparaison. Sur les panncaux infericurs,la surface de chaque
carre cst proporlionnelle au logarithme de la biomasse qu'il rcprcsentc.
Legendes: A =Anchois (Ellgrall/is ri1lge1ls), B = Bonite (Sarda chilie1lsis), C = Copcpodes,D = Ensemble du dctritus,
E = Euphausiaces, F = Meio/microbenthos, G = Macrobenthos, H = Mcrlus (Merlucills gayi),l = Poissons dcmcrsaux,
J = Bacterioplanclon. L = Poissons pclagiqucs divers, M = Maquercaux (Scomber japollicllS), N = Chinchards
(TracJlIlnJs nwrphyi) , 0 = Oiseaux, P = Phytoplancton (producleurs primaires), 0 = Algues benthiques (productcurs
primaires), R = Mammiferes marins (otaries, phoqucs, cctaces divers), S = Sardines espagnolcs (Sardiflops sagax), Z
= Zoopl~ncton.
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l'ecosysteme peruvien comme montre dans les figures 9C et 10D, et plus specialement
dans les pyramides du document 15.4a, p.67 ou sont compares plusieurs ecosystemes
analyses avec ECOPATH II. Cet exemple montre bien comment ECOPATH II peut
etre utilise pour verifier des hypotheses sur la structure et les flux al'interieur des
ecosystemes.

5. ANALYSES DES RESEAUX DE FLUX

5.1 Definitions

ECOPATH II se distingue d'ECOPATH I developpe par J.J. Polovina par deux
caracteristiques essentielles :

1) tous les elements de l'equation (1) peuvent etre calcules et non plus seulement les
biomasses ; la methode d'estimation est plus robuste (Mackay, 1981) et les
messages qui apparaissent al'ecran apportent une meilleure assistance a

. l'utilisateur.

2) les reseaux de flux ainsi estimes sont :

a) analyses selon la theorie d'Ulanowiez (1986) ; et

b) utilises pour ealeuler plusieurs indices permettant de mieux eomprendre
la structure de l'ecosysteme.

Le point 1 a deja ete evoque en details.

L'etude des reseaux de flux estimes par ECOPATH (point2a) a ete entreprise
par Pauly et colI. (1992) qui ont incorpore, pour ee faire, un programme figurant en .•
annexe de l'ouvrage d'Ulanowiez (1986). Une premiere application est decrite par
Pauly (1987).

Le point 2b a ete aussi realise par Pauly et coll. (1992) qui ont indus, a cette fin,
Ie calcul de l'index de seleetivite d'Ivlev (1961) dans une formulation permettant son
emploi avec des biomasses (Parsons et LeBrasseur 1970). En outre, Pauly et colI. '
(1992) proposent Ie calcul d'un nouvel indice, l'indice d'omnivorie. Ces indices, et
quelques autres egalement nouveaux, ont ete incorpores dans les versions les plus
recentes d'ECOPATH II (voir Section 12 du manuel, particulierement Ie document
12.6, p. 49).

La theorie d'Ulanowiez (1986) est egalement un element essentiel
d'ECOPATH II, meme si des developpements recents (Ulanowicz et Norden, 1991)
l'ont legerement modifiee.

5.2 La theorie d'Ulanowicz

Cette theorie est batie autour du concept d'Aseendance qui est Ie produit de
deux quantites exprimant la taille «( Growth») et la structure «( Development») d'un
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ecosysteme ; d'ou Ie titre de l'ouvrage d'Ulanowicz (1986) ; voir aussi l'annexe 2 du
manuel, page 80-81.

Du point de vue dynamique, la taille d'un ecosysteme est limitee par les apports,
notamment des producteurs primaires, sous forme de biomasse consommable. Par
consequent, seuls les ecosystemes qui peuvent « capturer» des apports venus
d'ecosystemes adjacents pourront grandir et evoluer (Figure 10 A a C).

Dans la theorie d'Ulanowicz, la « taille » d'un ecosysteme est exprimee par la
somme de tous les flux dans cet ecosysteme (Transferts totaux, en anglais « Total
Throughputs »). La dimension est celle de l'unite dans laquelle Ie modele a ete

. 1 d k -I -Iconstrult =par exemp e es tonnes m an .

La structure (ou « Developpement ») d'un ecosysteme est exprimee par
1'« information mutuelle moyenne »vehiculee dans la distribution des flux entre les
compartiments du modele. Ce concept est expose dans la Section 15 du manuel. lei, il
est illustre par la figure 10 ou l'on presente quatre chaines trophiques hypothetiques
caracterisees par differents niveaux d'echange d'informations.

Sur la figure lOA, il s'agit d'une chaine trophique lineaire ou chaque
branchement, partant d'une boite pour arriver a une autre, contient en totalite
l'identification (ou I'information sur) Ia boite vers laquelle il est dirige. En pareil cas,
seuls les flux associes aux importations et aux exportations occasionnent des pertes
d'information. Dans Ie premier cas, on ignore d'ou vient Ie flux ; dans Ie second cas,
on ignore ou il va. Une chaine trophique lineaire comme celIe de la figure lOA est
extremement fragile, meme si elle contient beaucoup d'informations. 11 suffit que I'un
des elements inferieurs diminue fortement ou disparaisse pour que Ie systeme entier
fasse de meme. A l'echelle de temps de I'evolution, un tel systeme ne peut subsister
longtemps.

Comme Ie montre la figure lOB, une maniere possible de rendre plus stable une
chaine trophique lineaire est d'ajouter des branchements entre les bottes mais cela
reduii l'information contenue dans les flux ; en effet, au depart d'une botte, Ie flux est
dirige vers plusieurs bottes. De plus, la taille du systeme n'est pas augmentee car il ne
depend toujours que d'une seule source d'apport.

Sur la figure lOC, on presente une chaine trophique lineaire qui a capture une
chaine voisine al'aide d'un cycle. Cette situation rend compte d'un reel progres car la
taille de l'ecosysteme augmente ; en effet, il beneficie d'une seconde source d'apports
et ne perd que tres peu d'informations.

Ces considerations peuvent paraitre tres eloignees de la realite ; pourtant, de
nombreuses chaines alimentaires presentent de tels cycles souvent decrits comme des
«triangles» (Jones, 1982; Pauly et Mathews, 1986). Le processus de « capture», qui
ne se con~oit qu'a l'echelle de temps de l'evolution, peut etre illustre par l'exemple
suivant =

Imaginons un ecosysteme insulaire « egolste » qui produit des piantes a poisons
violents, toutefois inoffensifs pour les herbivores endemiques. L'ascendance de cet
ecosysteme terrestre ne peut etre que limitee dans la mesure ou 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 constituee que par quelques arbres rabougris et amoitie empoisomles.
Cette ile est en competition avec d'autres nes (parce que tous les systemes
biologiques sont en competition les uns avec les autres). Imaginons, pres de cette ile,
des passages d'oiseaux migrateurs auxquels il faudra offrir quelque chose (des plantes
non empoisonnees) pour qu'ils fassent escale. S'ils re~oivent effectivement une
nourriture adequate, les oiseaux s'arreteront et fourniront leur feces et l'lle capturera
ainsi une partie des sels mineraux captes et vehicules par les oiseaux. Elle augmentera
son ascendance en capturant un cycle adjacent.

La figure 10D, enfin, presente (a titre d'illustration seulement) un systeme qui
ne peut fonctionner du point de vue de la thermodynamique et ou tous les
compartiments sont relies par des flux identiques. En pareil cas, Ie reseau de flux ne
contient aucune. information mutuelle ; en effet, sachant qu'un flux quitte une bOlte, i1
n'y a.aucun moyen de savoir ou il va. L'ascendance d'un tel systeme est alors nulle
puisqu'elle se definit par:

Ascendance = Transferts totaux ... Information mutuelle moyenne partagee ••.5)

Le lecteur est invite aretourner ala Section 15 du manuel et alire les
references originelles pour completer son information sur cette theorie. Ceci est
indispensable pour comprendre les resultats donnes par ECOPATH II en application
de cette theorie.

5.3 Les problemes d'agregation et de regroupement

11 est evident que la construction d'un modele est tres liee au probleme de
l'agregation. En ecologie, cela veut generalement dire identifier et rassembler au sein
de chaque groupe des especes qui ont la meme taille et Ie meme regime alimentaire,..
jouant ainsi Ie meme role ecologique. La theorie d'Ulanowicz permet d'avancer dans
la resolution de ce probleme que certains pensent insoluble. Un programme adequat
est integre aECOPATH II (voir Section 16 du manuel).

Ainsi, apartir d'un nombre N de groupes, on peut decider d'en regrouper deux
et de n'avoir plus que N-1 groupes. Le programme effectue pour cela tous les
appariements possibles des differents groupes et ne retient comme valable que la
paire dont la creation ne diminue pas les transferts totaux et minimise la perte
d'ascendance. On peut decider de renouveler l'operation et de diminuer ainsi
progressivement Ie nombre de groupes.

Par exempIe, partant de l'ecosysteme de Ia mer de Chine meridionale, Ie
document 16.1 (p. 76) montre les variations de l'ascendance au fur et amesure de
regroupements successifs par paire. Ace sujet, on peut faire les remarques generales
suivantes:

1) Ie graphique montrant les regroupements successifs ressemble aux dendogrammes
resultant des analyses multidimensionnelles (Daget, 1979) ;

2) les premieres boites qui ont ete associees sont souvent celles qui presentent :
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a) de faibles transferts totaux ;

b) Ie meme niveau trophique j et qui

c) sont au sommet du reseau trophique.

I.e point (a) est evident d'apres l'equation (5). En effet, l'ascendance totale d'un
systeme est largement determinee par les flux importants survenant a la partie
inferieure de la chaine trophique. Ceci explique aussi Ie point (c).

I.e point (b) est ega1ement facile a expliquer car, par definition, la plupart des
flux sont « verticaux» : ils ont lieu entre differents niveaux trophiques. 11 est rare
d'avoir d'importants flux horizontaux entre des boites de niveaux trophiques
similaires.

Au contraire, beaucoup d'informations et done de l'ascendance, sont perdues
lorsque l'on regroupe des boites ayant des niveaux trophiques differents. Ceci est
incidemment une bonne raison pour eviter de constituer des boites avec fort
cannibalisme, comme deja suggere au paragraphe 4.5 et sur la figure 8.

Enfin et surtout, Ie programme propose par Ulanowicz (1986) fait appel a des
notions intuitives qui ne sont pas en contradiction avec la biologie. Cependant, les
regroupements ainsi effectues ne sont pas necessairement les memes que ceux que
l'on obtiendrait par des analyses multidimensionnelles ou ceux realises a partir sur
des connaissances biologiques (Figure 11). Ceci est particulierement vrai dans la
mesure ou la morphologie et d'autres caracteristiques biologiques,alors prises en
compte, tendront a separer les poissons et les invertebres meme s'Bs jouent Ie meme
role ecologique evalue en terme de transferts totaux et de leur position dans un
reseau trophique (Opitz, 1991).

Pour faciliter des recherches comparatives sur les differentes methodes
d'agregations comme celles effectuees par Opitz (1991), un programme a ete indus
dans ECOPATH II pour associer n'importe queUe paire de boites choisie par
l'utilisateur, independamment de l'influence possible de ce regroupement sur
l'ascendance (voir Section 16.2 du manuel).

Ceci permet eventuellement de retenir, dans des modeles ou ont eu lieu
d'importants regroupements, des compartiments representant des biomasses faibles,
mais d'un interet particulier. Ainsi, par exemple, une population d'esturgeon
produisant du caviar pourra etre separee des autres especes benthophages de
moindre valeur economique dans un modele d'etude de la mer Caspienne. A l'aide de
ce programme, on pourra aussi rechercher les effets des regroupements ou des
separations en differentes boftes de groupes presentant des transferts totaux eleves
comme le detritus ou les bacteries qui lui sont associees.

Toutefois, ce programme d'agregation a tendance a regrouper les poissons qui
sont generalement a des niveaux eleves du reseau trophique et done a masquer
certaines especes - precisement celles qui sont les plus interessantes pour les
biologistes des peches ! On peut eviter ceci en utilisant, dans l'elaboratian du modele,
une unite: l'emergie (avec m) dont la valeur, toutes chases egales par ailleurs, ne
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vane pas avec Ie niveau trophique (Odum, 1988). L'idee sous-jacente est qu'une
calorie de thon a plus de « valeur ecologique» qu'une calorie de phytoplancton.'Nous
serons amenes a continuer plus tard notre reflexion sur ce sujet.

Nous souhaiterions mentionner aussi un probleme tres lie a celui de l'agregation
. au sein d'un ecosysteme meme s'il est, par essence-meme, different: celui de la

separation des ecosystemes ou de l'identification de sous-systemes au sein d'un
ecosysteme plus large.

La regIe generale en la matiere est que les transferts entre deux compartiments
quelconques d'un ecosysteme doivent etre plus importants que les transferts
(importations et exportations) entre Ie systeme lui-meme et tout systeme adjacent.
Cette regIe est tres similaire a la definition que 1'0n donne habituellement d'un
organisme.

Identifier des frontieres predses entre deux ecosystemes adjacents est tres
important au niveau theorique car les valeurs de tous les indices exprimant les
proprietes d'un ecosysteme seront fonction de ce qui y est indus. Des limites nettes
entre ecosystemes adjacents sont aussi importantes du point de vue pratique; en effet,
les biomasses, les valeurs de PB, QB, etc., sont plus faciles a evaluer que les
exportations ou les importations vers un ecosysteme. '

Ce probleme de stratification spatiale, qui est aussi un probleme indirectement
lie a la stratification temporelle entre les modeles, est discute en detail dans Pauly et
Christensen (1992) a 1'0ccasion de l'etude d'un grand ecosysteme marin: la mer de
Chine meridionale (3.5*106 km2). La modelisation a ete realisee a l'aide de 10
modeles ECOPATH II relies les uns aux autres et representant autant de
sous-systemes : mangroves, estuaires, recifs littoraux, redfs en eau profonde, plateau
continental, zone pelagique, etc. .

6 DISCUSSION

Jusqu'a present, nous avons cherche a exposer les possibilites offertes par la
construction de modeles equilibres de relations trophiques. Notre but etait aussi de
montrer que bien des objections a la construction de tels modeles viennent d'idees
inexactes sur ce que ces modeles sont, et sur les difficultes que presente leur realisation, la
plupart d'entre elles pouvant etre surmontees des logiciels comrne ECOPATH II.

Les problemes poses par les regroupements spatiaux, temporels ou taxonomiques
necessites par de teis modeles s'averent, a l'experience, facHes a resoudre.

La collecte des donnees necessaires, souvent per~ues par les cllercheurs comrne
1'0bstacle majeur ala construction de modeles, est largement facilitee par Ie recours ala
litterature, aux informations non publiees et aux bases de donnees informatisees comme
l'Aquatic Sciences and Fisheries Abstract (ASFA) ou FISHBASE, une base de donnees en
cours l'elaboration et specialement con~ue pour des etudes comparatives sur les
populations de poissons (Pauly et Froese, 1991 ; Palomares et colI., 1991).
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Cependant, un logiciel comme ECOPATH II ne peut pretendre resoudre tous les
problemes de modelisation que peut se poser un biologiste des peches ou un specialiste
d'ecologie aquatique. En particulier, l'absence de la variable «temps» ne permet pas a
l'utilisateur d'obtenir de reponse directe a une question du type « Qu'arriverait-il si... ? ».
Par exemple, on peut se demander ce que deviendrait un reseau trophique si les
'predateurs, actuellement non exploites, etaient soumis ala peche.

Un autre exemple de question est « QueUe serait, sur un recif corallien, l'influence
d'une pollution qui amenerait une reduction du recrutement et, de la, un diminution de la
biomasse de certains groupes de poissons ? ».

En realite, i1 existe bien une methode pour repondre a de telles questions dans Ie
cadre de modeles de relations trophiques (voir Section 15.4 du manuel). Toutefois, dans 1a
majorite des cas, l'hypothese de base de cette methode (l'absence de changement dans la
matrice des regimes alimentaires) ne sera pas realisee, ce qui peut induire en erreur les
utilisateurs potentiels non avertis.

II faut cependant dire que, a l'opinion de ceux qui l'ont employe et ont reflechi sur
son fonctionnement (par exemple Moreau et Nyakageni, 1988), ECOPATH II est un outil
d'une grande simplicite dans sa conception; en outre, i1 offre de vastes possibilites
d'integrer et done de valoriser des donnees heterogenes et dispersees venues des
observations des biologistes des peches et des ecologistes aquatiques. Ceci compense
largement les limites. d'emplois evoquees plus haut. C'est d'ailleurs pourquoi ECOPATH II
suscite beaucoup d'interet, un peu partout dans Ie monde.

Le succes d'ECOPATH est tel que l'auteur et Villy Christensen ont organise une
session a Copenhague (octobre 1990) a l'occasion de la reunion annuelle du Conseil
international pour l'exploitation de la mer (ClEM). Plus de 40 modeles de type ECOPATH
ont ete presentes par des auteurs de differents pays, y compris des pays en developpement.
Pour la premiere fois, ces derniers se sont trouves majoritaires dans une reunion
scientifique consacree aux modeles plurispecifiques (Christensen et Pauly, 1992).

Depuis la reunion de Copenhague, de nombreux modeles ECOPATH ont ete realises
et publies ou sont sur Ie point de l'etre ; les grands lacs africains ont pratiquement tous ete
decrits. Le bassin amazonien a egalement ete etudie et un cours sur l'emploi d'ECOPATH·
a ete donne au Bresil. Ces modeles ont permis de decrire des recifs coralliens (Opitz, 1991)
et plusieurs ecosystemes marins du sud de golf du Mexique et de la region du Sud-Est
asiatique.

7 CONCLUSION

L'auteur et Villy Christensen, tous deux bases al'ICLARM aManille, sont prets a
aider tous leurs collegues qui, a travers Ie monde, souhaiteront utiliser cette approche dans
l'etude de leurs ecosystemes, et amettre au point des programmes susceptibles de resoudre
les problemes rencontres par les utilisateurs d'ECOPATH II. 11s sont en effet persuades que,
utilise avec discernement, ECOPATH sera, dans l'avenir, un facteur de circulation et
d'echanges d'informations entre des individus, des laboratoires ou des institutions qui,
actuellement, restent iso1es ou sous-utilisent les informations ~cientifiques dont ils disposent.

. ,. .•
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