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Résumé

Couplage entre interactions antagonistes et mutualistes et dynamiques éco-

évolutives des communautés

Les communautés écologiques présentent une diversité importante d'organismes et d'in-

teractions. Comprendre le fonctionnement et la dynamique de ces di�érents types d'inter-

actions, qu'elles soient compétitives, mutualistes ou de prédation, constitue l'un des enjeux

majeurs de l'écologie des communautés. Cependant, une large majorité des travaux s'in-

téressant à ces questions s'est focalisée sur les di�érents types d'interactions séparément.

Si de telles études ont beaucoup apporté pour la compréhension des systèmes écologiques,

les di�érents types d'interactions ne sont pas indépendants au sein des milieux naturels et

devraient être considérés de manière conjointe.

Cette thèse cherche à comprendre comment le couplage entre di�érents types d'interac-

tions a�ecte la dynamique des communautés naturelles. Au travers d'une approche théorique,

des modèles simples de communautés comprenant deux types d'interactions sont construits.

Ces communautés sont constituées de trois espèces : une espèce basale qui représente une

plante interagissant avec un antagoniste, herbivore et un mutualiste, pollinisateur. Dans

un premier temps, nous décrivons comment l'e�et indirect entre interactions antagonistes et

mutualistes a�ecte les dynamiques écologiques et évolutives des communautés face à une per-

turbation. Nous montrons que la relation entre pollinisateurs et herbivores à des conséquences

importantes pour le maintien éco-évolutif de la communauté et pour sa stabilité. Si les polli-

nisateurs facilitent le maintien des herbivores dans la communauté face à une perturbation,

au travers des dynamiques écologiques et évolutives, ces herbivores, au contraire, augmentent

le risque d'extinction des pollinisateurs. La dynamique globale de la communauté face à une

perturbation dépend fortement des sensibilités relatives des di�érents organismes aux pertur-

bations extérieures, et du potentiel évolutif de chaque population. Dans un deuxième temps,

nous étudions la dynamique évolutive de traits particuliers, qui sont impliqués dans chaque
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type d'interactions. Certains traits attractifs ou de défense des plantes a�ectent à la fois les

interactions avec les pollinisateurs et les herbivores. Nous montrons comment les pressions

de sélection opposées dues à la pollinisation et à l'herbivorie modi�ent l'évolution de ces

traits et peuvent amener à la diversi�cation des plantes. À partir de cette diversi�cation,

l'émergence coévolutive de réseaux d'interactions complexes est étudiée.

Bien que les modèles utilisés au cours de cette thèse soient simples, les résultats sont

discutés dans le cadre particulier du milieu agricole. En e�et, les communautés plante-

pollinisateur-herbivore constituent un exemple frappant de communautés antagoniste-mutualiste

importantes pour la gestion des milieux agricoles et sont soumises à di�érents types de per-

turbations (utilisation de pesticides, enrichissement, . . . ). Les mécanismes et phénomènes

décrits dans cette thèse apportent donc des ré�exions nouvelles sur le fonctionnement de

ces communautés particulières et sur la gestion simultanée des ravageurs de cultures et du

service de pollinisation en milieu agricole.

Mots clés : communautés écologiques, antagonisme, mutualisme, attractivité des plantes,

traits de défenses, perturbation, e�ets indirects, stabilité, dynamique éco-évolutive, diversi-

�cation, pollinisation, lutte anti-ravageurs
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Abstract

Interplay between antagonistic and mutualistic interactions and ecoevolutio-

nary dynamics of communities

Ecological communities involve an amazing diversity of organisms and interactions. Un-

derstanding how this diversity of interaction types (competition, mutualism or predation)

a�ects the ecological and evolutionary dynamics of natural systems is an important challenge

of community ecology. However, a large majority of works in community ecology theory

considers interaction types separately. While this approach has yielded great insights on

the functioning of ecological systems, the di�erent interaction types are not independent in

natural communities and this diversity must be accounted for explicitly.

This thesis focus on the interplay between antagonism and mutualism. With a theoretical

approach, small community models, including antagonistic and mutualistic interactions are

built. These communities contain three species : one basal species (a plant) with an anta-

gonist (herbivore) and a mutualistic species (pollinator). First, we study how the indirect

e�ect between the two interaction types a�ects the ecological and evolutionary dynamics of

communities in the currency of a disturbance. We show that, while the pollinators help the

herbivores to sustain in the community, both through ecological and evolutionary dynamics,

herbivores increase the extinction probability of pollinators. We highlight that the commu-

nity dynamics are strongly dependent on the sensitivities of organisms to disturbances and

on the evolutionary potentials of the populations. Second, we study the evolutionary dyna-

mics of special traits, that are involved in each interaction type. Attractive traits or defensive

traits of plants a�ect both interaction with pollinators and herbivores. We depict how the

opposite selective pressures due to pollination and herbivory modify the evolution of these

traits and show that they can lead to evolutionary diversi�cation of plants. Following this

diversi�cation, the coevolutionary emergence of complex interaction networks is studied.

While the models used in this work are simple, we discuss the results in an agricultu-
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ral perspective. Plant-pollinator-herbivore communities are a good example of antagonistic-

mutualistic systems whose understanding is crucial for the management of agricultural land-

scapes. Such systems are frequently confronted to agricultural disturbances (pesticide use,

nutrient enrichment, ...). Results shown through the thesis therefore bring a new perspective

on the simultaneous management of herbivorous pests, pollination services and fertilization

strategies in agricultural landscapes.

Keywords : ecological communities, antagonism, mutualism, plant attractiveness, plant

defense, disturbance, indirect e�ect, stability, ecoevolutionary dynamics, diversi�cation, pol-

lination, pest control

9



Table des matières

Glossaire . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 12

1 Introduction générale 17

1.1 Les communautés naturelles : une diversité d'espèces et d'interactions . . . . 18

1.2 Pourquoi étudier les interactions antagonistes et mutualistes simultanément ? 21

1.2.1 Les interactions antagonistes et mutualistes coexistent-elles ? . . . . . 22

1.2.2 Interactions antagonistes, interactions mutualistes et e�ets indirects

densité-dépendants . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 27

1.2.3 Interactions antagonistes, interactions mutualistes et évolution des traits 35

1.2.4 Écologie, évolution : dynamiques éco-évolutives ? . . . . . . . . . . . . 52

1.3 Agriculture, pollinisation et lutte anti-ravageurs . . . . . . . . . . . . . . . . 60

1.3.1 Développement agricole, activités anthropiques et perturbations des

communautés naturelles . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 61

1.3.2 Perturbations agricoles et services écosystémiques . . . . . . . . . . . 66

1.3.3 Pesticides et évolution des ravageurs . . . . . . . . . . . . . . . . . . 68

1.3.4 Des fonctions couplées ? . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 69

1.4 Problématique et chapitres de la thèse . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 70

10



I Antagonisme, mutualisme et e�ets densité-dépendants 73

2 Perturbations par les insecticides et e�ets indirects entre pollinisateurs et

herbivores 74

3 Coévolution des pollinisateurs et herbivores et maintien des communautés

face à la perturbation par les insecticides 103

4 Conséquences écologiques et évolutives des pesticides sur les communautés

naturelles en milieu agricole 150

II Traits d'interactions et structure des communautés antagoniste-

mutualiste 173

5 Enrichissement et évolution des traits d'interaction des plantes 174

6 Coévolution des traits d'interactions et de préférences : vers la diversi�ca-

tion des communautés antagonistes-mutualistes 211

7 Conclusion générale 240

7.1 Interactions antagonistes et mutualistes, des in�uences réciproques . . . . . . 241

7.1.1 E�ets indirects asymétriques et dynamique écologique des communautés241

7.1.2 Antagonisme, mutualisme et évolution des communautés . . . . . . . 247

7.2 Pollinisation et herbivorie en milieu agricole . . . . . . . . . . . . . . . . . . 256

7.3 Perspectives et ré�exions . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 262

7.3.1 Vers l'échelle du réseau . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 262

7.3.2 Antagonisme, mutualisme et mosaïque coévolutive . . . . . . . . . . . 264

7.3.3 Modèles simples, questions complexes ? . . . . . . . . . . . . . . . . . 266

A Changement de rôle au cours du cycle de vie et maintien des communautés269

11



Glossaire

Certains concepts étant parfois �ous en écologie et possédant plusieurs dé�nitions, ce

glossaire regroupe les idées et mécanismes clés discutés dans cette thèse et donne la dé�ni-

tion qui est utilisée tout au long de ce travail. Les mots �gurant dans ce glossaire sont mis

en gras la première fois qu'ils apparaissent dans le texte.

Agroécologie : Dans cette thèse, le terme d'agroécologie est utilisé pour se référer à la

science portant ce nom. Dans ce cas, l'agroécologie est une discipline cherchant à comprendre

et à décrire des concepts et techniques visant à développer des systèmes agricoles qui soient

productifs, mais aussi durables. La science de l'agroécologie se base donc sur de nombreux

concepts écologiques et sur le maintien et la gestion durable des services écosystémiques

fournis par les milieux agricoles.

Boucle de rétroaction éco-évolutive : Les di�érentes pressions de sélections s'exer-

çant sur les traits d'un organisme sont dépendantes des espèces avec lesquelles cet organisme

est en interaction. Ainsi, la modi�cation de la densité de ces espèces a�ecte les pressions de

sélections et la dynamique évolutive des traits. En retour, la modi�cation évolutive de ces

traits a�ecte les interactions entre organismes et la dynamique écologique des systèmes na-

turels. La dynamique évolutive a�ecte donc la dynamique écologique, qui elle-même a�ecte

la dynamique évolutive, donnant naissance à des boucles de rétroactions � éco-évolutives �.

Cascade trophique : E�et indirect ayant lieu lorsqu'un prédateur réduit la densité

de sa proie et que cet e�et se répercute à l'ensemble de la communauté, en particulier en

entraînant une augmentation indirect de la ressource de cette proie (Hairston et al., 1960;

Oksanen et al., 1981). La notion de cascade trophique implique un contrôle top-down des

populations.

Compromis allocatif : Un compromis allocatif existe chez un organisme lorsque la

quantité d'énergie est limitante et que l'utilisation de cette énergie pour une fonction (e.g. la

mise en place de défenses chez une plante) se fait au détriment d'une autre fonction (e.g. la
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croissance par exemple). Cette notion de compromis allocatif s'oppose à celle de compromis

écologique, bien que les deux mécanismes puissent déterminer conjointement le régime de

sélection agissant sur la dynamique évolutive des traits (ou des fonctions) considérés.

Compromis écologique : Un compromis écologique (Strauss et al., 2002) existe chez

un organisme lorsque l'investissement dans un trait a�ecte positivement la valeur sélective

de cet organisme au travers d'une interaction (e.g. l'émission de composés de défenses contre

l'herbivorie), et négativement au travers d'une autre interaction (e.g. répulsion des polli-

nisateurs par ces composés de défenses). Cette notion de compromis écologique s'oppose à

celle de compromis allocatif, bien que les deux mécanismes puissent déterminer conjointe-

ment le régime de sélection agissant sur la dynamique évolutive des traits (ou des fonctions)

considérés.

Contrôle Bottom-up : Une population est contrôlée de manière � bottom-up � lorsque

sa densité est déterminée par la quantité de ressource présente dans un milieu.

Contrôle biologique : Le contrôle biologique des ravageurs de cultures est un service

fourni par les organismes dits � auxiliaires de cultures � . Ces organismes sont des prédateurs

des ravageurs de cultures et diminuent la densité de ces derniers, limitant ainsi les pertes de

rendements associées des plantes cultivées. Le principe de contrôle biologique s'appuie sur un

contrôle top-down des ravageurs de cultures et donc des phénomènes de cascades trophiques.

Dynamique écologique : Au cours de cette thèse, le terme de dynamique écologique

correspond aux variations de densités des populations ou de leurs structures, dans l'espace

et le temps.

Dynamique évolutive : Le terme de dynamique évolutive décrit les variations de la

valeur moyenne ou de la distribution des traits des organismes, dans l'espace et le temps.

Dans la majeure partie de ce travail, la notion de trait fait référence à un trait phénotypique

et non à un trait génétique.

E�et indirect : In�uence d'une espèce sur une autre qui est transmise par une ou

plusieurs autres espèces (Strauss, 1991; Wootton, 1994).
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Exclusion compétitive : Lorsque deux espèces sont en compétition pour les mêmes

ressources, l'une des espèces peut amener l'autre à sa disparition si elle exploite ses ressources

de manière plus e�cace (Gause, 1934).

Herbivorie : Interaction impliquant une plante et un organisme consommateur de cette

plante. Selon le type d'herbivorie, le consommateur peut consommer l'ensemble de la plante

et la tuer (principalement dans le cas des grands herbivores), ou consommer simplement une

partie de la plante (principalement dans le cas des herbivores insectes).

Imbrication : Caractéristique architecturale de certains réseaux d'interactions, au sein

desquels chaque espèce interagit seulement avec un sous ensemble des espèces interagissant

avec une espèce plus généraliste. Ce patron structurel est retrouvé fréquemment dans les

réseaux mutualistes (Bascompte et al., 2003).

Module de communauté : Modèle simple de communauté, composé d'un nombre

limité d'espèces permettant de mettre en évidence le fonctionnement des e�ets indirects

(Wootton, 1994; Holt, 2005). Parmi les modules les plus connus, on peut citer le module de

compétition apparente (Holt, 1977), le module de cascade trophique (Oksanen et al., 1981)

et le module de prédation intraguilde (Polis et al., 1989).

Perturbation écologique : La dé�nition de perturbation utilisée dans cette thèse est

celle d'un facteur extérieur à la communauté (e.g. changements des conditions environne-

mentales tel que le climat, la quantité de nutriments, l'utilisation de toxiques) et qui modi�e

le taux de croissance des organismes positivement ou négativement. Deux types de pertur-

bations ont été dé�nies par Bender et al. (1984) : les perturbations de type � pulse � qui

sont épisodiques et les perturbations de type � press � qui sont constantes dans le temps.

Les perturbations étudiées dans cette thèse appartiennent à la deuxième catégorie.

Pollinisation : Une interaction de pollinisation implique une plante et une espèce

animale la visitant. La plante o�re des ressources à l'espèce animale. En visitant di�érents

individus de plantes pour avoir accès à ces ressources, l'organisme animal transporte du

pollen de plante en plante, fournissant ainsi le service de pollinisation.
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Productivité : La productivité d'un habitat est caractérisée par la quantité de ressource

basale (nutriments) présente dans cet habitat. Les systèmes anthropisés font face à une aug-

mentation de leur productivité, due à l'apport de nutriments exogènes (i.e. enrichissement)

(Tilman, 1999).

Réseau d'interaction : Un réseau d'interaction est une représentation des commu-

nautés naturelles. Ces objets englobent la diversité des espèces, ou groupes fonctionnels

d'espèces, et des relations existantes et les représentent graphiquement. Parmi les réseaux

les plus étudiés, on trouve les réseaux trophiques (interactions de prédations) et les réseaux

de pollinisation. L'étude de ces réseaux a permis de mettre en évidence une architecture

particulière des communautés naturelles.

Service écosystémique : Un service écosystémique est un bien fourni par un processus

écologique aux activités humaines (Costanza et al., 1997). Ces services écosystémiques sont

fournis, non pas par une espèce en particulier, mais par la communauté écologique dans son

ensemble. Par exemple, le service de pollinisation est fourni par les réseaux d'interactions

de pollinisation. En milieu agricole, par exemple, le premier service fourni est la production

de biomasse destinée à l'alimentation humaine. Les services de pollinisation et de contrôle

biologique sont aussi très importants et à l'origine de nombreuses études en écologie.

Stabilité : Le concept de stabilité est un concept complexe en écologie, regroupant

plusieurs phénomènes (McCann, 2000). De plus, ce terme peut être utilisé à di�érentes

échelles, telle que l'échelle de la population, d'une interaction ou encore de la communauté.

À l'échelle d'une population, la notion de stabilité se réfère principalement aux densités des

organismes. Si ces densités varient, alors la population est considérée comme instable (e.g.

dynamiques cycliques). Dans le cadre d'une interaction, la notion de stabilité se réfère plus

à la durabilité de cette interaction au cours du temps. En�n di�érents indices existent pour

caractériser la stabilité d'une communauté. Une communauté dite stable localement revient

toujours à l'équilibre, suite à une perturbation. La notion de résilience quanti�e le temps de

retour nécessaire pour revenir à cet équilibre. La notion de persistance mesure l'e�et d'une
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perturbation par la proportion d'espèces qui se maintiennent dans le système suite à cette

perturbation. Dans la mesure du possible, lorsque le terme de stabilité est utilisé dans un sens

précis, ce sens est explicité. Autrement, l'utilisation du terme de stabilité englobe l'ensemble

de ces caractéristiques.

Structure de communauté : La structure d'une communauté naturelle englobe dif-

férentes caractéristiques : le nombre d'espèces présent, la densité de ces espèces et la nature

et l'intensité des relations entre ces espèces.

Tolérance : La tolérance est une stratégie de défense au sens large existante chez les

plantes. Face à la consommation par des herbivores, la plante n'utilise pas des composés

toxiques pour repousser ces herbivores mais investit dans une croissance rapide suite à cette

consommation pour reconstruire les tissus attaqués.

Top-down : Une population est contrôlée de manière � top-down � lorsque sa densité

est déterminée par la pression de prédation.

Valeur sélective : Le terme de valeur sélective est ici utilisé comme la traduction

du terme anglais � �tness �. Il existe de nombreuses dé�nitions de la � �tness � dans la

littérature. La dé�nition utilisée au cours de cette thèse est celle de � invasive �tness � de

Metz et al. (1992). Cette valeur sélective correspond donc au taux de croissance initial d'un

mutant qui apparaît dans un environnement �xé.
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Chapitre 1

Introduction générale

There's a war going on outside [...]

survival of the �t, only the strong survive

Mobb Deep, 1995. The Infamous
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1.1 Les communautés naturelles : une diversité d'espèces

et d'interactions

It is interesting to contemplate an entangled bank, clothed with many plants

of many kinds, with birds singing on the bushes, with various insects �itting

about, and with worms crawling through the damp earth, and to re�ect that these

elaborately constructed forms, so di�erent from each other, and dependent on

each other in so complex a manner, have all been produced by laws acting around

us (Darwin, 1859).

C'est par ces termes que Darwin commence le dernier paragraphe de � L'origine des espèces �,

soulignant la diversité des organismes et des relations existantes entre ces organismes au

sein des milieux naturels (Darwin, 1859). Ces relations, nommées � mutuelles � par Darwin,

forment la structure des communautés et conditionnent leurs dynamiques écologiques

et évolutives (Thompson, 1998; Begon et al., 2006). Par ces mots, Darwin dé�nit l'étude

et la compréhension des interactions entre organismes comme l'un des domaines majeurs de

l'écologie.

L'écologie des communautés s'est donc largement intéressée à l'étude du fonctionnement

et de la dynamique des interactions (Begon et al., 2006). Les trois grands types majeurs

d'interactions ont ainsi été largement explorés : les interactions de compétition (Tilman,

1982; Chesson, 2000), les interactions de prédation (Lotka, 1925; Volterra, 1926; Rosenzweig

& MacArthur, 1963; Paine, 1966; Rosenzweig, 1971), et les interactions mutualistes (Goh,

1979; Holland et al., 2002; Bascompte et al., 2003) (voir la box 1 pour une description de

ces types d'interactions).

Di�érentes approches sont utilisées pour comprendre ces relations entre espèces. Dans

un premier temps, les études se sont focalisées sur des sytèmes simples composés de deux

espèces (Lotka, 1925; Volterra, 1926; Goh, 1979; Holland et al., 2002), ce qui a permis de
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comprendre les implications de chaque type d'interaction pour la dynamique écologique des

espèces (Tilman, 1982; Rosenzweig & MacArthur, 1963; Rosenzweig, 1971; Wright, 1989).

Dans un deuxième temps, la mise en place de di�érents modules (Hairston et al., 1960;

Holt, 1977; Polis et al., 1989; Holt, 2005) a permis de mettre en évidence l'importance des

e�ets indirects pour la dynamique des communautés et la coexistence des espèces (Strauss,

1991; Wootton, 1994). En�n, grâce au développement des capacités de calcul et à la mise

en place de données de plus en plus détaillées, di�érents travaux ont pu intégrer la diversité

d'organismes décrite par Darwin (Darwin, 1859) et se sont intéressés aux réseaux d'inter-

actions (May, 1972; Cohen, 1977; Bascompte et al., 2003; Krause et al., 2003). L'écologie des

communautés s'est principalement intéressée aux di�érents types d'interactions séparement.

Ainsi, les interactions de compétition, de mutualisme et d'antagonisme ont été étudiées de

manière disjointe. Ces études ont permis de mettre en évidence des mécanismes importants

régissant le fonctionnement des interactions. Les interactions de compétition ont principale-

ment été étudiées sous l'angle de la coexistence entre les espèces. Par exemple, le principe

d'exclusion compétitive a été mis en évidence par Gause (1934). Un mécanisme à la base

de cette exclusion compétitive a été proposé par Tilman (1982), au travers de la règle du R∗.

Si deux espèces sont en compétition pour la même ressource, alors l'espèce qui peut survivre

pour la quantité de ressource la plus faible (i.e. ayant le R∗ le plus faible) excluera l'autre

espèce. Une part majeure de l'écologie de la prédation s'est intéressée au contrôle exercé par

les prédateurs sur les populations de proies et comment ce contrôle se répercute à l'échelle du

réseau, donnant naissance à la notion de cascade trophique (Hairston et al., 1960; Oksanen

et al., 1981). En�n, l'étude des interactions mutualistes s'est beaucoup intéressée aux facteurs

permettant de stabiliser durablement ces interactions, que ce soit au travers des dynamiques

écologique ou évolutive, ainsi qu'à la structure des réseaux mutualistes (May, 1976; Bron-

stein, 2001). En particulier, l'existence d'imbrication dans les réseaux mutualistes et le lien

entre cette caractéristique et la stabilité de ces réseaux sont fortement discutés (Bascompte

et al., 2003; Thébault & Fontaine, 2010; Staniczenko et al., 2013).
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Récemment di�érents articles de synthèse ont questionné cette approche disjointe (Fon-

taine et al., 2011; Ké� et al., 2012), en invoquant le fait que bien que l'étude séparée des

interactions ait permis des avancées considérables en écologie des communautés, cette sépa-

ration reste arti�cielle. En e�et, les di�érents types d'interactions coexistent et coévoluent

au sein des systèmes naturels, in�uençant conjointement la dynamique des communautés

(Fontaine et al., 2011). Il serait donc indispensable, dans un but de compréhension complète

des communautés naturelles, d'étudier les di�érents types d'interactions simultanément, a�n

de comprendre l'in�uence de ces interactions les unes sur les autres (Fontaine et al., 2011;

Ké� et al., 2012).

1.2 Pourquoi étudier les interactions antagonistes et mu-

tualistes simultanément ?

L'étude des communautés naturelles s'est donc principalement construite autour de tra-

vaux étudiant séparément des interactions de prédation, mutualistes ou compétitrices. (Fon-

taine et al., 2011). Cette séparation a amené à la description de mécanismes �ns à l'origine

de la coexistence au sein des communautés naturelles (e.g. la règle du R∗) et une certaine

compréhension de leur fonctionnement (e.g. la notion de cascades trophiques). Cependant,

dans certaines conditions, les di�érents types d'interactions s'in�uencent mutuellement et

la compréhension de ce couplage est donc nécessaire pour décrire la dynamique des com-

munautés. Il est donc indispensable de comprendre dans quelles conditions il est nécessaire

de considérer les di�érents types d'interactions et comment cela a�ecte la dynamique des

communautés. Dans les paragraphes suivants, nous allons dresser un état des connaissances

actuelles sur ce couplage. Le but de ce travail de thèse est d'améliorer ces connaissances

en se focalisant sur la compréhension de l'impact de ce couplage pour la dynamique des

communautés naturelles. Cette thèse s'intéressant plus particulièrement aux relations entre

interactions de prédation et interactions mutualistes, nous nous concentrerons sur ces deux
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types d'interactions dans les paragraphes suivants. Le terme d'interaction antagoniste est

fréquemment utilisé au cours de cette thèse, par opposition au terme de mutualisme, et re-

présente une relation prédateur-proie au sens large (dans la majorité des cas, une relation

d'herbivorie). Dans un premier temps, nous verrons quelles sont les di�érentes situations

qui amènent les interactions antagonistes et mutualistes à être couplées au sein des milieux

naturels. Dans un deuxième temps, nous décrirons les conséquences de ce couplage pour la

dynamique et le fonctionnement des communautés.

1.2.1 Les interactions antagonistes et mutualistes coexistent-elles ?

En premier lieu, il est important de décrire les conditions écologiques qui font que les

interactions antagonistes et mutualistes ne sont pas indépendantes. Di�érentes situations à

l'origine du couplage entre mutualisme et antagonisme ont été décrites. Celles-ci peuvent être

regroupées en trois grandes catégories, que je vais détailler dans les paragraphes suivants.

Conditions environnementales et type d'interaction

Tout d'abord, les interactions entre organismes ne sont pas �xes, pouvant varier dans le

temps et dans l'espace (Thompson, 1998; Chamberlain et al., 2014). Cette variation peut

se faire en intensité, une interaction pouvant être plus ou moins forte selon les conditions

environnementales (Hochberg & van Baalen, 1998; Thrall et al., 2007), mais peut aussi être

qualitative, une interaction entre deux mêmes organismes pouvant être mutualiste et anta-

goniste dans des lieux et temps di�érents (Thompson, 1998; Chamberlain et al., 2014).

Cette variabilité a été décrite chez Lithophragma parvi�orum, une plante de la famille

des Saxifragaceae. L. parvi�orum est fortement visitée par le lépidoptère Greya politella. Ce

papillon pond dans les ovaires de L. parvi�orum, les larves se développant en consommant les

tissus reproductifs de la plante. Cependant, parce qu'il visite di�érents individus de L. parvi-

�orum, le papillon G. politella fournit par la même occasion un service de pollinisation pour
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la plante, en transportant passivement du pollen d'une �eur à une autre. Ainsi, l'interaction

entre G. politella et L. parvi�orum comporte une part antagoniste (i.e. la consommation des

tissus par les larves) et une part mutualiste (i.e. la pollinisation par les adultes). Thompson

et Cunningham (2002), en étudiant l'interaction entre ces deux organismes dans di�érents

habitats ont montré que la part de chaque type de relation dans l'interaction nette entre

les deux organismes varie selon les conditions environnementales et que G. politella peut

donc être un mutualiste ou un antagoniste de L. parvi�orum. Un mécanisme permettant

d'expliquer cette variation a été proposé par Gomulkiewicz et al. (2003). Dans un modèle

représentant l'interaction entre la plante et son lépidoptère, mais prenant en compte un autre

pollinisateur, les auteurs montrent que la présence de cette troisième espèce su�t à modi�er

le signe de l'interaction entre les deux premières. Ainsi, lorsque le co-pollinisateur est absent,

la plante dépend uniquement du lépidoptère pour sa pollinisation et l'interaction entre les

deux organismes est positive, malgré la partie parasite de cette interaction. Par contre, quand

ce co-pollinisateur est présent, il fournit le service de pollinisation à la plante. Dans ce cas,

la partie mutualiste de l'interaction avec le lépidoptère n'est plus nécessaire et l'interaction

entre les deux organismes devient antagoniste (Gomulkiewicz et al., 2003).

Le système composé par G. politella et L. parvi�orum est un cas particulier d'un méca-

nisme plus général. Les espèces impliquées dans des interactions mutualistes fournissent un

service à l'autre espèce. Ainsi, dans une interaction de pollinisation, le pollinisateur fournit

un service de pollinisation à la plante, alors que la plante fournit des ressources au sens large

au pollinisateur (nectar, lieu de ponte). Il su�t donc que l'une des deux espèces ne fournisse

plus ce service pour que l'interaction devienne antagoniste. Cela peut survenir, comme dans

le modèle de Gomulkiewicz et al. (2003), lorsque la présence d'un autre organisme su�t à

fournir ce service. Mais cela peut aussi se produire quand le service est coûteux à fournir

et qu'une pression de sélection existe pour la diminution de l'investissement dans ce service.

Ce phénomène est à la base de l'émergence de � tricheurs � dans les interactions mutualistes
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(Bronstein, 2001). Par exemple, dans les systèmes de pollinisation classique où la plante

fournit du nectar au pollinisateur, il arrive fréquemment que le pollinisateur creuse un trou

dans la corolle pour avoir accès au nectar, sans fournir le service de pollinisation (Maloof

& Inouye, 2000). C'est le cas chez de nombreuses espèces de bourdons (Maloof & Inouye,

2000). Dans le même ordre d'idée, la production de nectar étant coûteuse pour une plante,

de nombreuses espèces de �eurs, en particulier chez les orchidées, présentent une certaine

proportion de phénotypes dits � déceptifs � qui ne produisent pas de nectar (Gigord et al.,

2001). L'apparition de ces � tricheurs � permet donc le passage d'une interaction mutualiste

à une interaction antagoniste, de manière adaptative.

Il existe peu d'informations dans la littérature sur les facteurs environnementaux favori-

sant les interactions antagonistes ou mutualistes entre deux mêmes espèces. Les paragraphes

précédents ont montré que la présence ou non d'une troisième espèce pouvait a�ecter le signe

d'une interaction, de même que l'existence de contraintes énergétiques pour la production

de récompense. Di�érents auteurs se sont intéressés à cette notion énergétique, et ont mis en

avant l'importance de la productivité des habitats pour le maintien des interactions mutua-

listes (Hochberg et al., 2000; Thrall et al., 2007). En particulier, le modèle de Hochberg et al.

(2000) représente une population hôte confrontée à deux souches d'un même symbiote, une

souche non-virulente donc mutualiste et une souche virulente donc parasite. L'analyse de ce

modèle montre que l'augmentation de la productivité de l'habitat favorise l'établissement de

la souche parasite. Dans les habitats pauvres, l'hôte ne peut se maintenir sans son mutualiste

et l'invasion de la souche virulente n'est pas viable écologiquement. Au contraire, dans les

habitats productifs, l'hôte se maintient seul et peut supporter la présence d'un antagoniste

(Hochberg et al., 2000). L'idée, reprise et détaillée par Thrall et al. (2007), est donc que les

interactions mutualistes seraient plus présentes dans les milieux pauvres tandis que les inter-

actions antagonistes se retrouveraient dans des milieux riches. De Mazancourt et Schwartz

(2010) ont développé ce lien entre productivité et type d'interaction dans le contexte de la
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� Resource ratio theory � de Tilman (1982). En modélisant l'évolution d'un trait d'échanges

des ressources chez deux espèces en compétition pour deux ressources, les auteurs montrent

que l'évolution d'interaction mutualistes, avec un échange important de ressources est favo-

risé pour un environnement peu productif. L'interaction entre les deux espèces évolue par

contre vers de l'antagonisme, allant jusqu'à un phénomène d'exclusion compétitive, lorsque

la productivité de l'habitat augmente (de Mazancourt & Schwartz, 2010).

Le signe d'une interaction entre deux mêmes organismes peut ainsi changer selon les

conditions environnementales. Ce phénomène est à la base de la théorie développée par

Thompson, la théorie de la coévolution en mosaïque géographique (Thompson, 2005). Cette

théorie met en avant que la dynamique coévolutive des interactions entre espèces présente

une structuration spatiale. Ainsi, selon les conditions environnementales l'intensité et le signe

de l'interaction entre deux mêmes espèces ne sont pas les mêmes à l'échelle du paysage.

Ceci induit di�érentes zones que Thompson quali�e de � Hot-spots �, où l'interaction entre

les deux espèces considérées est forte et la dynamique coévolutive est importante, et des

� Cold-spots �, où cette interaction est faible et induit peu de sélection sur les traits des

organismes. L'assemblage de ces di�érentes zones de coévolution à l'échelle du paysage forme

une mosaïque de milieux où l'intensité des interactions varie. Dans ce type de système, les

notions de �ux de gènes, de dynamiques d'extinctions/colonisations et de dérive prennent

une importance particulière, modi�ant continuellement le paysage adaptatif (Gomulkiewicz

et al., 2000; Thompson, 2005).

Cycle de vie et changement de type d'interaction

Le paragraphe précédent s'est focalisé sur le rôle des conditions environnementales pour

le signe des interactions entre deux organismes. Cependant, il est intéressant de noter que

certains organismes changent de type d'interaction, de manière obligatoire au cours de leurs

cycles de vie (Yang & Rudolf, 2010). L'exemple le plus frappant est donné par le groupe des
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lépidoptères. Chez les lépidoptères, la larve est antagoniste des plantes, en tant qu'herbivore,

tandis que l'adulte est pollinisateur de ces plantes. Il y a donc, au cours du cycle de vie, un

changement de type d'interaction obligatoire.

Les conséquences de ce type de dynamique pour le fonctionnement écologique et évolutif

des communautés restent encore très peu décrites. Dans une méta-analyse se basant sur 995

espèces de lépidoptères européens, Altermatt et Pearse (2011) ont montré que les larves et

les adultes d'une même espèce se nourrissent sur la même plante-hôte, plus fréquemment

qu'attendu, de manière aléatoire. Di�érentes hypothèses sont proposées pour expliquer cette

observation, telles que des contraintes digestives (les mêmes voies métaboliques de digestion

se retrouvent chez la larve et l'adulte) ou spatiales (l'adulte pond près des lieux de consom-

mation des larves). Cependant, le couplage entre ces deux types d'interactions au sein du

même cycle de vie pose di�érentes questions pour la stabilité écologique de ce type de sys-

tème et l'évolution des traits des organismes au sein de ces interactions particulières. (voir

paragraphe 1.2.2).

Un organisme, de nombreuses interactions

En�n, le dernier mécanisme liant interactions antagonistes et mutualistes découle directe-

ment de la � Tangled Bank � de Darwin (Darwin, 1859). En e�et, comme le dit Darwin, les

organismes sont dépendants les uns des autres au travers de nombreuses relations. Ainsi, un

même organisme est toujours impliqué dans un nombre important d'interactions, de types

di�érents. Le cas le plus fréquent de couplage entre antagonisme et mutualisme correspond

donc au fait qu'un organisme possède à la fois des antagonistes et des mutualistes. Ces di�é-

rents interacteurs seront donc reliés au travers de l'écologie et de l'évolution de l'organisme

en question (Fontaine et al., 2011).

Pour reprendre l'exemple des plantes à �eurs, elles sont impliquées dans des interactions
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mutualistes avec leurs pollinisateurs mais aussi dans des interactions antagonistes avec leurs

herbivores. De nombreux auteurs ont mis en évidence que ces deux sous-parties au sein des

communautés, ne fonctionnent pas indépendamment mais sont couplées, à la fois au travers

de la dynamique écologique et et de la dynamique évolutive (Herrera et al., 2002; Strauss &

Irwin, 2004; Adler et al., 2012). Ainsi les réseaux d'interactions ne peuvent être complétement

séparés en deux types de réseaux tels que les réseaux trophiques ou les réseaux mutualistes,

mais constituent bien des sous-ensembles au sein des mêmes communautés (Fontaine et al.,

2011; Ké� et al., 2012; Sauve et al., 2013).

Les interactions antagonistes et mutualistes ne sont pas indépendantes

Au cours des derniers paragraphes, nous avons donc vu que les interactions antagonistes

et mutualistes coexistent au sein des communautés naturelles, selon di�érents mécanismes.

Dans les deux parties suivantes, nous verrons quelles sont les implications de ce couplage

pour le fonctionnement et la dynamique des communautés, que ce soit à l'échelle des densités

(partie 1.2.2), ou au niveau des traits phénotypiques des organismes (partie 1.2.3).

1.2.2 Interactions antagonistes, interactions mutualistes et e�ets in-

directs densité-dépendants

Comme nous l'avons vu, de nombreuses espèces sont impliquées dans di�érents types d'in-

teractions. Dans de nombreux cas, les organismes antagonistes et mutualistes interagissent

au travers d'une autre espèce, ce qui amène à l'émergence d'e�ets indirects au sein des ré-

seaux. Ainsi, une plante consommée par un herbivore et visitée par un pollinisateur, lie de

manière indirecte cet herbivore et ce pollinisateur au travers de sa densité. Ce couplage n'est

pas sans conséquence pour la dynamique des communautés.
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E�ets indirects et modules de communautés

L'étude des e�ets indirects au sein des communautés antagonistes s'est, dans un premier

temps, faite par une approche de module (Hairston et al., 1960; Holt, 1977; Polis et al., 1989;

Holt, 2005) (voir box 2). Ces modules ne prennent pas en compte la diversité spéci�que des

communautés naturelles, mais considèrent un nombre d'espèces restreint, a�n de décrire le

plus précisément possible la dynamique de ces e�ets indirects (Holt, 2005). Le module de

compétition apparente est sûrement le module ayant été le plus étudié (Holt, 1977). Ce

module comprend deux espèces de proies qui sont consommées par le même prédateur. Ainsi

l'augmentation de la densité de prédateurs par une population de proie a un e�et négatif sur

la deuxième proie (Holt, 1977). La prise en compte de cette interaction indirecte peut modi�er

les conditions de coexistence au sein des communautés de proies. Dans un système où deux

proies peuvent coexister en l'absence de prédateurs, une proie peut exclure l'autre quand

le prédateur est présent, au travers de cet e�et négatif indirect (Holt, 1977). Ce module de

compétition apparente a été largement étudié de manière empirique (Holt & Lawton, 1994)

et son importance dans la structure et le maintien des réseaux trophiques a été démontrée

(Stou�er & Bascompte, 2010; Stou�er et al., 2012). De même, les perspectives appliquées

et associées à cet e�et indirect ont été largement discutées, en particulier dans le cadre du

contrôle biologique (Holt & Hochberg, 2001).
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Le module de cascade trophique a été verbalement proposé par Hairston et al. (1960), à

partir d'une a�rmation faite par les auteurs : � le monde est vert �. Selon ces auteurs, le

monde est vert car les herbivores ne consomment pas totalement les plantes, puisqu'ils sont

eux mêmes controlés par leurs prédateurs. Cette idée a ensuite été formalisée par un modèle

mathématique (Oksanen et al., 1981). Ce modèle implique un contrôle � top-down � des

communautés. Une modi�cation de la densité de prédateurs se répercutera donc aux niveaux

trophiques inférieurs, donnant naissance au concept de cascade trophique (Hairston et al.,

1960; Oksanen et al., 1981). L'existence réelle de cascades trophiques a été de nombreuses

fois mise en évidence (Estes et al., 2011). Par exemple, Estes et Duggins (1995) ont montré

que la présence de loutres de mer favorise la mise en place d'un couvert d'algues important

au sein de communautés marines en Alaska. Les loutres consomment les oursins, qui eux

mêmes consomment les algues. La réduction de la densité d'oursins par les loutres a un e�et

indirect positif sur la densité des algues (Estes & Duggins, 1995). L'existence de ces cas-

cades trophiques devient particulièrement importante dans un contexte de disparition des

prédateurs supérieurs, dû aux changements globaux (Estes et al., 2011). Le modèle verbal

de Hairston et al. a cependant été fortement contesté, la prédominance des e�ets � top-

downs � étant remise en cause par l'existence de nombreuses études montrant un contrôle

� bottom-up � des populations (White, 1978; Hunter & Price, 1992; Power, 1992). Une

issue possible à ce débat est que les deux mécanismes agissent de manière conjointe (rien

n'est donc tout noir ou tout blanc), et qu'il est donc important de connaître les facteurs à

l'origine de la prédominance de l'un ou de l'autre des mécanismes. Cependant, la notion de

cascade trophique a pu être étendue à l'échelle du réseau, montrant l'importance des e�ets

indirects au sein des réseaux trophiques (Polis & Strong, 1996).

À la di�érence des interactions antagonistes, très peu de modules comprenant des in-

teractions mutualistes ont été étudiés dans un but de description des e�ets indirects. La

majorité des modèles théoriques simples en écologie des interactions mutualistes représente
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deux espèces en interaction. Le but principal de ces modèles a été de comprendre quels fac-

teurs peuvent stabiliser les densités des espèces impliquées dans une ineraction mutualiste

(Dean, 1983; Wolin & Lawlor, 1984; Wright, 1989). En e�et, May (1976) dans un modèle

simple de mutualisme a décrit le phénomène d'� orgie de mutualisme �. Les deux espèces

ayant un e�et béné�que l'une sur l'autre, leurs densités augmentent de manière in�nie, au

travers d'une boucle de rétroaction positive. De nombreux modèles ont donc été construits

pour comprendre si des facteurs tels que la densité-dépendance ou la saturation des réponses

fonctionnelles peuvent stabiliser la dynamique de ces interactions mutualistes (Dean, 1983;

Wolin & Lawlor, 1984; Wright, 1989).

Le module antagoniste-mutualiste

De nombreux e�ets indirects existant au sein des réseaux trophiques ont pu être décrits

par l'utilisation de modules simples de communauté tandis que peu de modèles simples de

mutualisme ont pris en compte un nombre d'espèces supérieur à deux.

En conséquence de ce faible développement des modèles simples de mutualisme com-

paré aux modèles antagonistes, très peu de modules théoriques comprenant les deux types

d'interactions ont été étudiés (Heithaus et al., 1980; Ringel et al., 1996; Jang, 2002; Wang

et al., 2012; Holland et al., 2013). Malgré ce faible nombre, ces études ont permis de mettre

en évidence l'importance du couplage antagoniste-mutualiste et les e�ets des interactions

mutualistes sur la dynamique des relations antagonistes, et vice-versa.

Heithaus et al. (1980) ont considéré l'in�uence d'une interaction prédateur-proie sur la

dynamique de deux espèces impliquées dans un mutualisme. Ainsi, ces auteurs ont construit

un modèle représentant une interaction mutualiste entre une plante herbacée et une fourmi.

Ces plantes produisent des élaiosomes (excroissances présentes sur les graines et riches en

éléments nutritifs) qui sont consommés par de nombreuses fourmis. La consommation de
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ces élaiosomes favorise, par la même occasion, la dispersion des graines. À cette interaction

mutualiste, les auteurs ajoutent une troisième espèce, antagoniste de la plante qui consomme

les graines de la plante, sans les disperser (Heithaus et al., 1980). Ce modèle met en évi-

dence l'e�et stabilisateur de l'interaction antagoniste sur la dynamique des densités de deux

mutualistes. Ainsi, la prise en compte de ce consommateur de graines diminue les zones où

le phénomène d'� orgie de mutualisme � intervient, par un e�et négatif sur la densité de la

plante (Heithaus et al., 1980).

Ringel et al. (1996) étudient un module relativement plus complexe de communauté com-

prenant les deux types d'interactions. Dans ce modèle, un pollinisateur est impliqué dans

une interaction de pollinisation avec une plante mais est simultanément un antagoniste d'une

autre plante (en consommant le nectar de cette plante sans o�rir de service de pollinisation).

De plus ce pollinisateur est lui même consommé par un prédateur. Ce module met en avant

un e�et béné�que des interactions mutualistes sur la stabilité des densités des di�érents or-

ganismes et sur le maintien de la communauté. Bien que très di�érent des premiers modèles

de mutualisme (Dean, 1983; Wolin & Lawlor, 1984; Wright, 1989), ce modèle contredit l'idée

selon laquelle l'instabilité dynamique inhérente aux interactions mutualistes se répercute à

l'échelle de la communauté (Ringel et al., 1996).

La question de la stabilité des densités et de l'e�et stabilisant ou non de chaque type d'in-

teraction sur l'autre est donc une question importante au sein des communautés antagonistes-

mutualistes. Dans deux études récentes, la notion d'e�ets indirects entre interactions anta-

gonistes et mutualistes a été explorée (Wang et al., 2012; Holland et al., 2013). Ces deux

études se basent sur un modèle simple représentant une communauté composée par une

plante, un pollinisateur et un parasite de cette plante, consommant le nectar sans fournir de

service de pollinisation (Wang et al., 2012; Holland et al., 2013). Ces deux études ont permis

de mettre en évidence une interaction indirecte asymétrique entre pollinisateur et parasite.
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Ainsi, le pollinisateur par un e�et densité-dépendant positif sur la plante, a un e�et indirect

positif sur le parasite. Au contraire, le parasite, toujours par un e�et densité-dépendant,

a un e�et négatif sur le pollinisateur. Ainsi, la prise en compte d'interactions mutualistes

et antagonistes permet de mettre en évidence une interaction indirecte di�érente de celles

connues dans la littérature, qui se caractérise par une asymétrie de signe (+;−) (Holland

et al., 2013) (voir box 2). Ces e�ets négatifs et positifs ont des conséquences importantes

pour la stabilité et la persistence de ce type de module. En particulier, il est montré que

la présence d'une pollinisation forte favorise le maintien de ce type de communauté, remet-

tant en question encore une fois les notions d'instabilité liées aux interactions mutualistes

(Holland et al., 2013).

E�ets asymétriques et perturbations

Di�érents modèles simples comprenant simultanément des interactions mutualistes et an-

tagonistes ont ainsi été étudiés. Les notions de stabilité des densités, liées à la présence de

chaque type d'interaction, ont été discutées et un possible rôle stabilisateur des interactions

mutualistes a ainsi pu être mis en évidence. Deuxièmement, la considération de modules

antagonistes-mutualistes a permis de mettre en évidence un nouveau type d'e�et indirect au

sein des communautés, qui se caractérise par une asymétrie d'e�et.

Cependant, malgré l'apport de ces modèles pour la compréhension des communautés

naturelles, notre connaissance des conséquences du couplage des interactions antagonistes-

mutualistes reste fragmentaire. En particulier, comprendre le rôle de l'interaction asymé-

trique décrite par Holland et al. (2013) sur la dynamique des communautés est très im-

portant dans un contexte de changements globaux et d'augmentation des perturbations.

Les organismes étant soumis à de nombreuses perturbations qui augmentent leur taux de

mortalité, il est important de décrire l'in�uence de cette interaction indirecte (+;−) pour

les variations de densité des espèces. En e�et, si dans un modèle tel que celui d'Holland
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et al. (2013), le pollinisateur et le parasite sont soumis à une même perturbation, la façon

dont cette perturbation a�ecte chaque organisme peut avoir des conséquences totalement

opposées. Si le pollinisateur est plus a�ecté que le parasite, alors l'e�et indirect positif du

pollinisateur disparaîtra. Au contraire si le parasite est plus a�ecté, c'est l'e�et indirect néga-

tif qui diminuera. Les variations de densités suite à une perturbation sont donc dépendantes

de la balance entre ces e�ets indirects positifs et négatifs et de la façon dont chaque orga-

nisme est a�ecté par la perturbation.

Ces questions d'asymétrie entre interactions antagonistes et mutualistes et d'e�ets des

perturbations sur la dynamique écologique des communautés sont à l'origine du premier cha-

pitre de cette thèse (chapitre 2). Un module simple de communauté est construit, comprenant

une plante, un pollinisateur et un herbivore. Le pollinisateur et l'herbivore sont a�ectés par

la même perturbation (i.e. des insecticides, voir partie 1.3), mais avec une intensité di�érente.

Les conséquences de cette perturbation pour le maintien, les densités et la stabilité de ce

module sont explorées.

Le cas du papillon

Cet e�et indirect asymétrique devient particulièrement intéressant lorsque l'on revient

au cas particulier des lépidoptères. Dans ce type de système, le pollinisateur et l'herbivore

correspondent à la même espèce, mais à di�érents stades. Ainsi, les e�ets indirects positifs

et négatifs au travers des plantes agissent sur la même population. Si plusieurs plantes sont

considérées, di�érentes prédictions émergent selon que le stade mutualiste ou antagoniste est

considéré. Un recouvrement de niche important (i.e. les deux stades consomment les mêmes

types de plantes) a un e�et négatif sur le stade mutualiste et une pression de sélection

favorisant une séparation des plantes hôtes entre les deux stades apparaît. Au contraire,

le recouvrement de niche étant béné�que au stade antagoniste, une deuxième pression de

sélection apparaît au sein de la même espèce, mais favorisant cette fois-ci ce recouvrement de
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niche. La prise en compte de cette structure en stades implique donc des prédictions opposées

vis-à-vis du spectre d'hôtes des organismes. Ces questions et l'étude de la dynamique de ce

type de système ont fait l'objet d'un stage que j'ai coencadré au cours de ma thèse. Les

résultats sont détaillés et discutés dans l'annexe A.

1.2.3 Interactions antagonistes, interactions mutualistes et évolu-

tion des traits

Des e�ets densités dépendants mais aussi traits-dépendants

Les précédents paragraphes se sont focalisés sur des e�ets densités-dépendants au sein

des communautés. Cependant, les interactions entre organismes, qu'elles soient directes ou

indirectes, ne sont pas uniquement gouvernées par des e�ets de densités, mais sont aussi mo-

dulées par les traits des di�érents organismes (Ohgushi, 2005; Ohgushi et al., 2012). L'étude

des traits phénotypiques des organismes et de la façon dont ces traits a�ectent les interactions

est un vaste champ d'étude de l'écologie des communautés, que ce soit pour les interactions

antagonistes ou mutualistes. Dans les paragraphes suivants, nous allons voir comment les

traits des organismes modulent les interactions antagonistes et mutualistes. Cette thèse se

focalisant sur des interactions plantes-herbivores et plantes-pollinisateurs, nous nous inté-

resserons principalement à ces deux relations particulières. Nous verrons ensuite comment

la considération du couplage entre les deux types d'interactions peut a�ecter l'évolution de

ces traits. La �gure 1.1 représente schématiquement les di�érents éléments discutés dans les

paragraphes qui suivent.
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Les interactions plantes-herbivores : une course aux armements ?

Le premier fossile témoignant d'une interaction plante-herbivore date du début du Dévo-

nien (Labandeira, 2007). Durant les 410 millions d'années pendant lesquelles les plantes ont

été consommées par des herbivores, une diversité étonnante de mécanismes défensifs et de

contre-défenses est apparue chez les plantes et les herbivores (Després et al., 2007; Johnson,

2011).

Du côté des plantes, il existe deux grands types de défenses : des défenses directes (la

plante produit directement des composés ou structures qui ont un e�et négatif sur les her-

bivores) et des défenses indirectes (la plante produit des composés qui sont utilisés par des

prédateurs comme le signal de la présence d'herbivores qu'ils consomment).

Les défenses directes peuvent être physiques ou chimiques (Johnson, 2011). Les défenses

physiques constituent en général des barrières à la consommation de tissus par les herbivores,

telles que l'existence de trichomes ou d'épines (Agrawal, 2011). Mais cette notion de défense

physique peut aussi être mise en relation avec la notion d'apparence développée par Feeny

(1976). Selon cette hypothèse, les plantes les plus apparentes dans le milieu subissent une

pression d'herbivorie plus forte. Le fait qu'une plante soit apparente est dû à un ensemble

de traits phénotypiques, certains étant liés à la structure physique de la plante, tel que la

taille de l'organisme ou la présence de structures �orales particulièrement repérables. Cette

théorie prédit que la pression exercée par les herbivores sélectionne donc les individus les

moins visibles dans l'environnement, par exemple par une diminution de la taille ou une

réduction des parties �orales.

Les défenses d'ordre chimique sont celles qui ont reçu le plus d'attention. Ce type de

défense se fait principalement par l'émission de composés secondaires toxiques pour les her-

bivores (Agrawal, 2011; Johnson, 2011). Ces composés peuvent être volatiles (Composés

Organiques Volatiles) et avoir une fonction repoussante, avant la consommation par les her-

bivores ou peuvent être stockés dans les tissus et ingérés par les herbivores au cours de la

37



consommation (tannins par exemple) (Després et al., 2007; Johnson, 2011). Ces métabo-

lites secondaires peuvent être constitutifs (émis en permanence par la plante) ou induits par

l'herbivorie (Després et al., 2007; Agrawal, 2011).

Du côté des herbivores, il existe aussi di�érents types de contre-défenses associées à

ces traits défensifs des plantes (Després et al., 2007). Ainsi, un premier mécanisme opposé

aux défenses des plantes est un mécanisme d'évitement (Després et al., 2007). L'herbivore

sélectionne alors les plantes selon leurs traits de défense et consomme préférentiellement

les plantes les moins défendues. Si cette contre-défense comportementale est peu coûteuse à

mettre en place, elle présente, par contre, des implications en terme de quantité de ressources

disponibles. En e�et, un herbivore présentant ce type de comportement ne peut consommer

qu'une faible proportion des plantes présentes dans l'environnement. Un deuxième mécanisme

de défense comportementale existe. Ainsi, certains herbivores arrivent à restreindre la zone

d'émission de composés de défenses par la plante, et consomment les tissus de la plante dans

d'autres zones (Dussourd & Eisner, 1987). En�n, de nombreux herbivores présentent des

voies de détoxi�cation des métabolites secondaires produits par les plantes (Després et al.,

2007). Si ce mécanisme de contre-défense est coûteux dans sa mise en place, il présente un

intérêt en terme de ressources. En e�et, des insectes possédant ces voies de détoxi�cation

peuvent ainsi consommer des plantes très défendues et donc peu consommées. C'est le cas,

par exemple, de la larve du lépidoptère Papilio polyxenes qui se nourrit exclusivement sur des

plantes produisant des furanocoumarines (Li et al., 2003). Dans certains cas, les composés

de défenses consommés par les herbivores sont mêmes réutilisés par ces herbivores pour leur

propre défense contre les prédateurs (Ode, 2006; Després et al., 2007). La mise en place de

ce type de mécanisme in�uence directement le degré de spécialisation de ces herbivores. Un

herbivore réutilisant des composés de défense pour sa propre défense aura alors tendance

à se spécialiser sur la plante fabriquant ces molécules. Dans certains cas, l'émission de ces

molécules toxiques par les plantes peut même servir de signal pour ces herbivores spécialistes

(Müller-Schärer et al., 2004). Il est donc possible que herbivores spécialistes et généralistes
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induisent des pressions de sélections opposées sur l'émission de ces composés toxiques par

les plantes (Müller-Schärer et al., 2004).

L'émission de molécules anti-herbivores par les plantes peut aussi servir de mécanismes

de défenses indirectes. Ces molécules peuvent être utilisées par les prédateurs des herbivores

comme un signal de la présence de nourriture (De Moraes et al., 1998; Amo et al., 2013).

L'utilisation de ces composés peut être utilisé par ces prédateurs de manière très spéci�que.

Deux espèces d'herbivores, Heliothis virescens et Helicoverpa zea entraînent l'émission de

composés di�érents chez la même espèce de plante. Le parasitoïde spécialiste de H. vires-

cens peut discriminer les deux types de bouquets d'odeurs et reconnait celui associé à son

hôte (De Moraes et al., 1998). Cependant, les conséquences de l'utilisation de ces signaux

par les prédateurs en terme de valeur sélective pour la plante sont peu connues (Dicke &

Baldwin, 2010). Ainsi, l'existence de ces interactions indirectes entre plantes et prédateurs

des herbivores de ces plantes est bien établie, mais les conséquences pour les dynamiques

écologiques et évolutives des communautés restent, à ce jour, largement inconnues.

Cette diversité des mécanismes de défense et de contre-défense présents chez les plantes

et leurs herbivores a soulevé de nombreuses questions sur la dynamique évolutive de ce type

de système (Agrawal, 2011; Johnson, 2011).

Une première question provient directement de cette diversité. Il est souvent supposé

que la mise en place de ces défenses est coûteuse pour la plante, en terme d'énergie, bien

que ce coût ne semble pas toujours exister ou soit di�cile à mettre en évidence (Strauss

et al., 2002; Koricheva et al., 2004). Ainsi, la mise en place de défenses chez une plante serait

impliquée dans deux types de compromis allocatifs. Tout d'abord, il existe un compromis

allocatif entre reproduction et expression de traits de défenses (Coley et al., 1985; Herms &

Mattson, 1992). L'énergie utilisée pour la défense contre les herbivores ne peut être allouée

à la reproduction de la plante (Herms & Mattson, 1992). La production de di�érents types

de défense est aussi soumise à un compromis allocatif (Agrawal, 2011; Johnson, 2011). Par
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exemple, une plante ne peut produire l'ensemble des composés métaboliques de défenses

existants et ne peut se défendre e�cacement contre l'ensemble des herbivores. L'existence

de ce type de compromis a pu être montré chez Solanum carolinense, qui est confrontée à

de nombreux herbivores di�érents (Wise & Rausher, 2013). Cependant, une méta-analyse a

mis en évidence que ces compromis entre di�érents types de défenses sont peu véri�és quand

on considère di�érents types de métabolites mais sont, par contre, beaucoup plus présents

lorsque des grands types de défenses sont considérés (induits vs constitutifs par exemple)

(Koricheva et al., 2004). Ces résultats ont amené certains auteurs à proposer la notion de

syndrome de défense : certains traits défensifs se retrouvent fréquemment ensemble et c'est

l'association particulière de ces traits qui caractérise la défense d'une plante (syndrome induit

vs constitutifs par exemple) (Agrawal & Fishbein, 2006).

Parallèlement à cette notion de compromis chez les plantes, se pose la question de la

spécialisation du côté herbivore. En e�et, il est coûteux pour un herbivore de mettre en place

un trait permettant de contourner une défense, et la contre-défense des herbivores est donc,

elle aussi, soumise à di�érents compromis (Krieger et al., 1971; Després et al., 2007; Ali &

Agrawal, 2012). La consommation e�cace d'une plante-hôte induit une pression de sélection

chez l'herbivore pour la mise en place de contre-défenses spéci�ques à cette plante-hôte. Si

cette contre-défense est coûteuse à mettre en place, alors une prédiction possible est que les

herbivores présentant des systèmes de contre-défenses e�caces vont aussi présenter un fort

degré de spécialisation. Ainsi, ces herbivores peuvent, par exemple, détoxi�er e�cacement

certains composés émis par certaines plantes, mais ne pourront consommer d'autres plantes

qui fabriquent d'autre types de composés. C'est ce type de mécanisme qui est retrouvé chez

Papilio polyxenes (Li et al., 2003). Au contraire, la prédiction pour les herbivores généralistes

est qu'ils ne peuvent présenter des mécanismes de contre-défenses e�caces et spéci�ques

contre toutes leurs plantes-hôtes, mais plutôt des contre-défenses dites � universelles � (Ali

& Agrawal, 2012).

Di�érentes hypothèses peuvent être proposées pour prédire la dynamique coévolutive de
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ce type de système. L'hypothèse de la Reine Rouge (Van Valen, 1973) prédit une course aux

armements (Dawkins & Krebs, 1979). Ainsi, si une plante est consommée par un herbivore

spécialiste présentant une contre-défense e�cace, alors une pression de sélection existe pour

la mise en place d'un nouveau mécanisme de défense. Dans ce cas, l'herbivore spécialiste est

alors sélectionné pour présenter un nouveau mécanisme de contre-défense. Cette suite d'évè-

nements induit une coévolution sans �n entre plantes et herbivores, avec une augmentation

du niveau de défense et de contre-défense au cours de l'histoire évolutive de l'interaction.

Cependant, cette escalade n'est pas toujours retrouvée (Agrawal & Fishbein, 2008). En e�et,

au sein du genre Asclepias, une étude phylogénétique a montré un déclin dans l'émission

de défenses métaboliques, au cours de l'histoire coévolutive, au pro�t d'une croissance plus

importante des plantes et d'une capacité de tolérance (Agrawal & Fishbein, 2008). Cette

observation a amené les auteurs à émettre une hypothèse di�érente de la course aux arme-

ments : une plante attaquée par un spécialiste peut subir une pression de sélection amenant

à la disparition de ces défenses, puisqu'elles sont ine�caces, et à la mise en place de méca-

nismes de tolérance (Ali & Agrawal, 2012). Au contraire, une plante subissant des dommages

provoqués par des herbivores généralistes, sera sélectionnée pour un niveau de défense im-

portant, tant qualitativement que quantitativement (Ali & Agrawal, 2012). Ces idées ont

été retrouvées chez Brassica nigra, où un fort niveau de sinigrine (un métabolite secondaire

défensif) entraîne une augmentation de la valeur sélective en présence d'herbivores généra-

listes, une baisse en présence de spécialistes et a �nalement peu d'e�et quand les deux types

sont présents (Lankau, 2007).

La coévolution entre plantes et herbivores pose donc de nombreuses questions sur la

diversi�cation de ces communautés. Le modèle de la course aux armements prédit une co-

évolution �ne entre espèces, la diversi�cation se faisant au même rythme que ce soit pour

les plantes et pour les herbivores, en fonction de l'apparition de nouveaux mécanismes de

défenses et de contre-défenses. Ceci a été questionné par Erlich et Raven (1964), qui ont
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émis l'hypothèse d'une évolution séquentielle des traits, associée à de la radiation adapta-

tive. Un nouveau mécanisme de défense apparaît chez une plante, permettant de supprimer

la pression d'herbivorie et entraînant une radiation adaptative des plantes suite à l'ouver-

ture de nouvelles niches (Ehrlich & Raven, 1964; Agrawal, 2011). Dans un deuxième temps,

une contre-défense apparaît chez les herbivores qui se diversi�ent alors, en se spécialisant

sur l'ensemble des plantes. Selon ce modèle, la diversi�cation plante-herbivore se fait par

radiations adaptatives séquentielles, quand de nouvelles défenses et contre-défenses appa-

raissent (Ehrlich & Raven, 1964; Agrawal, 2011). Cette idée a été con�rmée par certaines

études (Armbruster, 1997; Becerra, 1997). En�n, le fait que l'expression de défenses puisse

être labile au cours de l'évolution des plantes (Agrawal & Fishbein, 2008) remet en cause

ces hypothèses prédisant une diversi�cation et une spécialisation toujours plus importante,

au pro�t d'une histoire évolutive plus complexe des traits de défenses, en fonction de la

présence d'herbivores spécialistes et généralistes (Ali & Agrawal, 2012), mais aussi de la pré-

sence d'autres types d'organismes telles que des mutualistes par exemple (Adler et al., 2012).

Les interactions plantes-pollinisateurs : une coévolution �ne ?

Les relations plantes-pollinisateurs ont été, elles aussi, le centre d'attention de nombreuses

études en écologie des communautés (Harder & Barrett, 2006). Les travaux pionniers de Dar-

win sur les orchidées sont considérés comme fondateurs de l'écologie évolutive des interactions

plantes-pollinisateurs, et sont à l'origine de nombreuses questions sur les mécanismes à la

base de ces interactions (Darwin, 1862; Harder & Johnson, 2009). De manière intéressante,

les questions posées dans le cadre de la biologie de la pollinisation sont très similaires à celles

étudiées dans le cadre des relations plantes-herbivores.

Une première question posée par di�érents auteurs a été de savoir s'il y a réellement

adaptation de certains traits, chez les plantes, pour favoriser les interactions de pollinisation
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(Schaefer et al., 2004; Harder & Johnson, 2009; Wright & Schiestl, 2009; Schiestl & Johnson,

2013). Du point de vue des plantes, cela implique l'existence de traits favorisant l'attraction

des pollinisateurs, que ce soit des traits augmentant la détection des �eurs dans le pay-

sage ou des traits augmentant l'attractivité des plantes (odeurs �orales). Du point de vue

des pollinisateurs, cela implique l'existence de traits permettant une meilleur détection des

plantes (Ri�ell et al., 2014), ainsi que la présence de structures morphologiques favorisant la

consommation de nectar ou pollen (Willmer, 2011).

L'implication de nombreux traits dans l'attractivité des pollinisateurs a été aujourd'hui

démontrée, en particulier le rôle des couleurs �orales (Bradshaw & Schemke, 2003; Rausher,

2008; Hopkins & Rausher, 2012), de la taille et de la forme des corolles (Schemske & Brad-

shaw, 1999; Gómez et al., 2009), de la fabrication de nectar (Schiestl & Johnson, 2013) et de

l'émission de composés volatiles (Raguso, 2008). Il existe donc une diversité importante de

structures et de traits associés à l'attractivité des pollinisateurs. Il est intéressant de noter

que ces traits ne sont pas � universels � mais que di�érents traits, voire valeurs de ces traits,

vont attirer préférentiellement certains pollinisateurs, au détriment d'autres. Par exemple,

au sein du genre Mimulus, l'espèce, Mimulus lewisii présente des �eurs de couleur rose et

attire préférentiellement des pollinisateurs insectes, alors que Mimulus cardinalis présente

des �eurs de couleur rouge et est pollinisée par des colibris (Schemske & Bradshaw, 1999).

Une modi�cation de la couleur d'une �eur, par manipulation génétique induit un changement

important de type de pollinisateur (Bradshaw & Schemke, 2003).

Du côté des pollinisateurs, deux types de mécanismes permettent d'expliquer leur capa-

cité de détection (Wright & Schiestl, 2009; Schiestl & Johnson, 2013; Ri�ell et al., 2014).

Les capacités d'apprentissage des pollinisateurs permettent ainsi à ceux-ci de discriminer

les plantes, selon la quantité et la qualité des ressources fournies (Wright & Schiestl, 2009).

L'existence de certaines préférences antérieures à l'interaction de pollinisation, a aussi été

mise en évidence (Schiestl & Johnson, 2013). Ainsi, un certain nombre d'espèces de scara-

bées est attiré par les composés de scatol émis par leurs plantes hôtes Araceae (Schiestl &
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Dötterl, 2012). Les auteurs montrent que cette attirance pour ces composés est antérieure à

la mise en place de la relation de pollinisation. En e�et, ces composés sont aussi émis par

les matières fécales, qui constituent les sites de ponte de ces scarabées. La mise en place

de ce trait chez les Araceae se serait donc faite sur l'exploitation d'un biais de perception

préexistant chez ces coléoptères (Schiestl & Dötterl, 2012; Schiestl & Johnson, 2013).

Di�érents auteurs ont proposé di�érents modèles permettant d'expliquer la coévolution

des traits entre plantes et pollinisateurs. Dans son travail sur les orchidées, Darwin (Dar-

win, 1862) met en avant la coévolution �ne qui existe entre structures �orales et structures

morphologiques des pollinisateurs. Cette idée se trouve à son paroxysme chez Angraecum

sesquipedale, qui est nommée vernaculairement l'� orchidée de Darwin �. Cette plante pré-

sente un tube �oral, contenant du nectar, long d'une trentaine de centimètres. Un lépidoptère,

Xanthopan morgani praedicta, possède en réponse une trompe d'une trentaine de centimètres

permettant d'aller consommer ce nectar. Cette remarque de Darwin, sur la coévolution �ne

entre pollinisateurs et structures �orales, sera à la base du premier modèle permettant de pré-

dire l'évolution des traits �oraux et des traits des pollinisateurs (Stebbins, 1970). Ce modèle

dit du � most e�ective pollinator � prédit une spécialisation de la plante qui facilite la rela-

tion de pollinisation avec le pollinisateur le plus e�cace (Stebbins, 1970). Ce modèle prédit

ainsi une spécialisation très forte des interactions au sein des réseaux de pollinisation. Cette

première prédiction reprend les idées de courses aux armements (Dawkins & Krebs, 1979).

Même s'il est di�cile de parler d'armements, l'évolution des interactions de pollinisation se

fait selon une � pairwise coevolution � (Janzen, 1980), c'est à dire une coévolution �ne entre

une plante hôte et son pollinisateur. Une pression de sélection existe chez la plante hôte pour

la mise en place de traits de plus en plus attractifs (une augmentation de la fabrication de

scatol chez les Araceae par exemple). La pression de sélection chez le pollinisateur l'oriente

vers une détection de plus en plus �ne de ces traits attractifs. Ce type de coévolution, crée

un emballement positif mutuel qui amène à une spécialisation extrême des deux interacteurs,
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d'où le terme de � pairwise �. Le terme de course aux armements peut même être véri�é.

En e�et, chez l'orchidée de Darwin, l'augmentation du tube �oral oblige le pollinisateur à

entrer dans la �eur et favorise donc la pollinisation en augmentant le contact avec le pollen.

L'augmentation de la trompe permet quant à elle au pollinisateur de ne pas entrer dans

la �eur, limitant ainsi le coût du transport de pollen. Si les e�ets de l'interaction entre les

deux espèces sont positifs pour les taux de croissance de chaque organisme, la coévolution

est par contre antagoniste, chaque partenaire étant sélectionné pour minimiser le coût de la

pollinisation.

Le modèle de Stebbins et la notion de spécialisation extrême dans les réseaux de polli-

nisation ont été largement remis en cause. Tout d'abord, les nombreux réseaux empiriques

décrits dans la littérature présentent un certain degré de généralisme (Johnson & Steiner,

2000; Bascompte et al., 2003; Fontaine et al., 2009). Il existe une variabilité importante chez

les pollinisateurs, certains étant e�ectivement des spécialistes, d'autres étant fortement géné-

ralistes (Bascompte et al., 2003). De plus, di�érentes études phylogénétiques ont montré que

la spécialisation n'est pas une caractéristique universelle des interactions de pollinisation et

que la spécialisation des pollinisateurs semble être un trait labile évolutivement (Thompson,

1998; Waser & Ollerton, 2006). En�n, par un modèle graphique simple, Aigner montre que

la spécialisation sur le pollinisateur le plus e�cace, prédite par Stebbins, n'est pas forcément

sélectionnée, le compromis existant dans l'attraction des di�érents pollinisateurs entrant

également en considération (Aigner, 2001; Waser & Ollerton, 2006). Ainsi, une plante peut

présenter un phénotype généraliste, si le coût de l'attraction d'un nouveau pollinisateur au

détriment du pollinisateur le plus e�cace est limité (Aigner, 2001).

L'évolution des traits d'interactions, que ce soit du côté du pollinisateur ou du côté de la

plante, amène donc directement à faire des prédictions sur les patrons de spécialisation et de

généralisation au sein des réseaux de pollinisation. Récemment, une étude a évoqué le fait

que si l'existence de � pairwise coevolution � n'est pas universelle au sein de ces réseaux de
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pollinisation, lorsque les interactions entre deux espèces sont considérées, cette idée peut être

reprise à l'échelle du groupe fonctionnel (Fenster et al., 2004). En e�et, Fenster et al. (2004)

mettent en avant l'idée que certaines plantes se spécialisent dans l'attraction de guildes de

pollinisateurs. Ainsi, certains traits �oraux se retrouvent de manière préférentielle au sein

des mêmes �eurs, conduisant au concept de � syndrome de pollinisation �. Ces syndromes

se dé�nissent par un ensemble de traits coévoluants, et favorisent l'attraction d'un groupe

fonctionnel de pollinisateurs (Fenster et al., 2004; Willmer, 2011). Si l'exemple des Mimulus

est repris, Mimulus lewisii présente des �eurs roses, une corolle ouverte et une forme de pé-

tales favorisant l'atterrissage des insectes, tandis que Mimulus cardinalis possède des �eurs

rouges, une corolle fermée et des anthères dont la forme favorise le contact du pollen avec

des oiseaux pollinisateurs (Schemske & Bradshaw, 1999).

En�n, un dernier point largement discuté dans les études s'intéressant à la biologie de la

pollinisation est la notion de diversi�cation des angiospermes (Harder & Barrett, 2006).

À partir de son modèle, Stebbins (1970) fait la prédiction que les interactions plantes-

pollinisateurs sont à l'origine de la diversité existante des angiospermes et propose une vision

de la radiation adaptative des angiospermes se basant sur les mécanismes de coévolution �ns

entre plantes et pollinisateurs et une forte spécialisation des interactions de pollinisation

(Kay & Sargent, 2009). L'étude de Gigord et al. (2001) décrit un système où des orchidées

ne proposant pas de nectar sont pollinisés par des bourdons. Deux morphes de couleurs se

maintiennent au sein des populations de Dactylorhiza sambucina. Cette diversité de morphe

est maintenue par une sélection fréquence-dépendance exercée par les pollinisateurs. Ainsi

les bourdons apprennent à discriminer un morphe de couleur quand sa fréquence devient

trop forte et ne visitent plus les �eurs présentant cette couleur (car l'orchidée n'o�re pas

de nectar). Ce type de sélection maintient ainsi le polymorphisme de couleur (Gigord et al.,

2001). Cette étude ne permet par contre pas d'assurer que la pression de sélection exercée par

les bourdons est bien à l'origine de la diversi�cation de ces deux morphes. Une étude réalisée
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chez les orchidées pollinisées par la tribu des abeilles Euglossini, montre l'importance de

ces pollinisateurs dans la diversi�cation des angiospermes (Ramírez et al., 2011). Les mâles

euglossines o�rent des récompenses à la femelle, récompenses qu'ils peuvent récolter sur les

�eurs des orchidées. L'approvisionnement en récompense par les orchidées est un trait qui est

apparu secondairement, les mâles euglossines pouvant récolter les récompenses sur d'autres

plantes. La mise en place de ce trait chez les orchidées a entraîné une diversi�cation de ces

dernières, qui se spécialisent sur les di�érentes espèces d'euglossines existantes. Ces études

montrent que les pollinisateurs peuvent donc être à l'origine de la diversi�cation des plantes

à �eurs et peuvent maintenir la diversité des traits �oraux impliqués dans l'attraction des

pollinisateurs. Cependant, le modèle de Stebbins induit une diversi�cation simultanée des

plantes et pollinisateurs tandis que l'exemple des Euglossini semble suggérer une diversi�ca-

tion plus tardive des plantes, sur les di�érentes espèces de pollinisateurs existants. Il existe

donc encore de nombreuses incertitudes quant à la prépondérance de ces di�érents méca-

nismes et les conditions favorisant la diversi�cation des plantes et des pollinisateurs (Kay &

Sargent, 2009).

Traits des plantes et autres types d'interactions

Nous avons détaillé dans les paragraphes précédants comment certains traits des plantes

et des pollinisateurs et herbivores sont impliqués dans les interactions de pollinisation et

d'herbivorie. Seulement, les traits de plantes impliqués dans ces interactions constituent des

signaux présents dans l'environnement et peuvent être captés par d'autres types d'orga-

nismes.

Di�érentes espèces de plantes coexistent au sein des communautés et sont aussi en inter-

actions. Les interactions directes entre plantes sont bien décrites que ce soit des interactions

de compétition ou au contraire des interactions de facilitation (Tilman, 1982; Brooker et al.,

2008; Craine & Dybzinski, 2013). Cependant, ces plantes partagent aussi des interactions

avec les mêmes organismes, que ce soit des antagonistes ou des mutualistes, ce qui induit
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des e�ets indirects entre celles-ci. Certaines études ont montré que les traits d'une plante,

impliquée dans des interactions antagonistes, peuvent avoir un e�et sur les plantes voisines.

Ainsi, la production de composés volatiles suite à l'herbivorie chez une plante peut entraîner

une augmentation de la production de défenses chez les plantes voisines, bien qu'elles ne

soient pas directement attaquées (Karban et al., 2013).

En�n, il est nécessaire de noter que les plantes n'interagissent pas seulement avec des

organismes au-dessus du sol, mais aussi dans le sol (van der Putten et al., 2001; Wardle

et al., 2004). Ces interactions peuvent aussi être antagonistes, en impliquant des herbivores

endogés ou des mircoorganismes parasites, mais peuvent aussi être mutualistes en impliquant

des microorganismes cette fois symbiotiques. En particulier, il est établi que les plantes

connectent les compartiments endogé et épigé, encore une fois que ce soit au travers d'e�ets

densité-dépendants et trait-dépendants. Par exemple, la consommation des racines par des

herbivores endogés peut induire la production de défenses chez la plante, augmentant ainsi

la concentration de ces composés dans les parties aériennes de la plante et modi�ant les

interactions avec les pollinisateurs et les herbivores (Bezemer & van Dam, 2005). L'inverse

peut aussi être vraie, les herbivores consommant les parties aériennes de la plante modi�ant

les interactions avec les microorganismes symbiotiques (Barber et al., 2012).

Une coévolution antagoniste-mutualiste

Nous avons vu que l'étude de l'évolution des interactions plantes-herbivores et plantes-

pollinisateurs correspond à de vastes champs d'étude. Ces études se sont concentrées sur le

rôle des di�érents traits des plantes, des pollinisateurs et des herbivores dans le fonction-

nement coévolutif de ces interactions. Finalement, il est intéressant de remarquer que les

questions posées sont relativement similaires, en abordant les thèmes de la spécialisation,

de la diversi�cation et en essayant de décrire des modèles simples expliquant la coévolution

entre plantes et pollinisateurs et plantes et herbivores.
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Cependant, comme il a été montré dans la partie 1.2.1, les interactions d'herbivorie et

de pollinisation ont lieu au sein des mêmes communautés. Si cette coexistence a des im-

plications directes pour la transmission des e�ets indirects densités-dépendants au sein des

communautés naturelles, certains traits peuvent aussi être à l'origine du couplage entre les

di�érents types d'interactions (Strauss & Irwin, 2004). Herrera (1996) et Strauss (1997) ont

émis l'idée que les traits �oraux, qu'ils soient de défense ou d'attraction sont soumis à une

pression sélective des pollinisateurs et des herbivores simultanément (Strauss & Irwin, 2004;

Strauss & Whittall, 2006). Cette idée a été testée par Herrera et al. (2002), qui ont montré

que les e�ets des pollinisateurs et des herbivores sur la �tness de la plante Helleborus fetidus

ne sont pas additifs mais interactifs (�gure 1.2a). Ce résultat a été con�rmé par di�érentes

études par la suite (Gómez, 2005; Gómez et al., 2009). Di�érents mécanismes peuvent ex-

pliquer qu'il existe une relation entre attraction des mutualistes et répulsion des antagonistes.

Le mécanisme permettant de coupler les interactions antagonistes et mutualistes au tra-

vers des traits des plantes implique un compromis écologique (Strauss et al., 2002). L'in-

vestissement de la plante dans l'interaction de pollinisation a�ecte aussi son investissement

dans l'interaction d'herbivorie. Les plantes se trouvent donc confrontées à un compromis

entre pollinisation et herbivorie.

Ainsi, les traits d'attraction peuvent aussi attirer les herbivores (Strauss & Irwin, 2004;

Strauss & Whittall, 2006). Une étude de Adler et Bronstein (2004) montre, par exemple, que

la présence d'un nectar de bonne qualité augmente la probabilité d'oviposition de l'herbivore

Manduca sexta sur le tabac. L'hypothèse faite est que le nectar constitue un signal honnête

de la qualité de la plante pour l'herbivore (Adler & Bronstein, 2004). Dans le même ordre

d'idée, la présence de nectar attire à la fois les pollinisateurs et les insectes consommant

le nectar sans o�rir de service de pollinisation (Irwin et al., 2004). De même, les bouquets

d'odeurs émis par les plantes et perçus par les pollinisateurs, peuvent aussi être utilisés

par les herbivores comme indices de la présence de plantes hôtes (Theis, 2006; Theis et al.,
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2007). En�n, la couleur des �eurs est aussi utilisée comme signal par les herbivores. Irwin

et al. (2003) ont montré qu'il existe un polymorphisme de couleurs chez Raphanus sativus.

L'un des morphes est beaucoup plus visité par les pollinisateurs mais subit aussi une charge

d'herbivorie importante (�gure 1.2b). Les pressions de sélection opposées sur la couleur de

la corolle pourraient être à l'origine du maintien du polymorphisme (Irwin et al., 2003).

Certains traits de défenses peuvent aussi entraîner une répulsion des pollinisateurs. Les

composés toxiques pour les herbivores peuvent aussi être toxiques pour les pollinisateurs

(Strauss & Irwin, 2004; Strauss & Whittall, 2006). En particulier, de nombreux composés

toxiques se retrouvent dans le nectar de certaines plantes (Adler, 2000). Une explication

possible est que ces composés sont transportés entre les di�érents tissus de la plante et se

retrouvent dans le nectar, entraînant un e�et négatif sur les pollinisateurs (Adler, 2000).

D'autres hypothèses existent, adaptatives cette fois-ci, comme le fait qu'un nectar toxique

constitue une défense contre les � voleurs de nectar �, ou que ces toxines ont un rôle anti-

microbien. Dans une étude récente, Adler et al. (2012), montre que la dépendance aux pol-

linisateurs est corrélée négativement à la dose de nicotine (un composé de défense contre

les herbivores) chez les espèces de plante du genre Nicotiana. Ainsi, une espèce dont la re-

production se fait principalement par les pollinisateurs présentera un taux de nicotine faible

(�gure 1.2c). Les alcaloïdes présents dans les �eurs pour la défense se retrouvent aussi dans le

nectar, par transport passif dans les tissus de la plante. Dans le même ordre d'idée, Kessler

et al. (2011) ont montré que l'émission de composés volatiles suite à l'herbivorie diminue

l'attractivité de la plante pour un pollinisateur. L'hypothèse faite est que le pollinisateur

utilise ces composés comme le signal d'une détérioration de l'état de la plante (Kessler et al.,

2011).

Il est important de noter que ce compromis entre attraction des pollinisateurs et répul-

sion des herbivores n'existe pas pour certains traits. Chez Hypericum calycinum, un pigment

contrôlant la couleur de la �eur dans l'ultraviolet (et attirant ainsi les pollinisateurs) est aussi

un composé de défense anti-herbivorie dans les anthères et carpelles de la plante (Gronquist
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et al., 2001). Ainsi le même composé peut, dans certain cas, être utile pour l'attraction et la

répulsion des insectes. Kessler et al. (2013) ont montré que les plantes du genre Petunia pos-

sèdent un bouquet �oral complexe, comprenant de nombreux composés. Certains composés

sont attractifs envers les pollinisateurs tandis que d'autres sont répulsifs envers les herbivores.

L'idée qui ressort de ces di�érentes études et qui a été énoncée dans di�érents articles est

qu'il est nécessaire de prendre en compte les interactions antagonistes et mutualistes pour

comprendre l'évolution des traits d'attraction et de défense (Herrera, 1996; Strauss, 1997;

Herrera et al., 2002; Strauss & Irwin, 2004; Strauss & Whittall, 2006; Fontaine et al., 2011).

Les pressions sélectives opposées des pollinisateurs et des herbivores ont un e�et interactif

sur la plante qu'il est nécessaire de considérer (Herrera et al., 2002). En particulier, cet e�et

interactif pourrait expliquer la labilité des traits d'attractions et de défenses au cours de

l'histoire évolutive des plantes (Agrawal & Fishbein, 2008), et l'existence d'un polymorphisme

de ces traits (Irwin et al., 2003; Strauss & Irwin, 2004; Strauss & Whittall, 2006). De la

même façon, il est possible que ce compromis écologique entre herbivorie et mutualisme

soit à l'origine de la diversi�cation des plantes à �eurs. Di�érentes études expérimentales et

empiriques se sont donc intéressées à ces questions et ont montré l'importance du couplage

antagoniste-mutualiste (Strauss, 1997; Irwin et al., 2003; Strauss & Irwin, 2004; Strauss &

Whittall, 2006; Theis et al., 2007; Adler et al., 2012). Cependant, aucune étude théorique n'a

exploré ce type de système de manière mécanistique et véri�é la possibilité de diversi�cation

des plantes selon ce compromis écologique. Ces questions sont à l'origine de deux chapitres

présentés dans cette thèse. Dans le chapitre 5, nous nous intéresserons à l'évolution d'un

trait d'interaction d'une plante soumise à des pressions de pollinisation et d'herbivorie. Nous

verrons comment la modi�cation des paramètres environnementaux a�ecte la structure et

l'évolution des communautés plantes-pollinisateurs-herbivores. Dans le chapitre 6, nous nous

intéresserons directement à cette notion de diversi�cation. Si les pollinisateurs et herbivores

sont à l'origine de la diversi�cation des plantes à �eurs, comment cette diversi�cation se

51





extérieur modi�ant ces caractéristiques des populations de pollinisateurs et d'herbivores (e.g.

une perturbation) modi�era la pression de sélection exercée sur le trait et donc la valeur de

ce trait. En retour, une modi�cation de ce trait a�ectera les interactions de pollinisation

et d'herbivorie et changera les densités de pollinisateurs et d'herbivores. Ce type de phé-

nomène où la dynamique écologique a�ecte la dynamique évolutive et inversement amène

directement à la notion de boucles de rétroactions éco-évolutives. Si l'asymétrie de

l'e�et indirect entre interactions mutualistes et interactions antagonistes est considérée, les

prédictions sur la dynamique globale (i.e. éco-évolutive) des communautés deviennent par-

ticulièrement complexes et nous avons, à l'heure actuelle, très peu d'informations sur ce sujet.

L'écologie et l'évolution sont concomittantes

Di�érents auteurs ont récemment remis en cause l'idée selon laquelle les échelles de temps

des dynamiques écologique et évolutive sont totalement dissociées (Hairston et al., 2005;

Pelletier et al., 2009; Post & Palkovacs, 2009). L'évolution de certains traits peut être très

rapide, quand les pressions de sélection associées sont fortes, ou quand la variabilité génétique

associée à ces traits est grande (Hairston et al., 2005). Coltman et al. (2003) ont étudié la

taille des cornes chez une population de mou�ons soumise à la chasse. Cette chasse se fait

dans un but de récolte de trophées et les chasseurs sélectionnent donc les individus portant

les cornes de plus longues tailles. Les auteurs ont montré que, au cours de la période de 35

ans pendant laquelle l'étude a été réalisée, la taille moyenne des cornes de mou�ons dans la

population a baissé de 30% environ (Coltman et al., 2003). Ce résultat montre la rapidité

à laquelle la valeur moyenne d'un trait peut changer au cours du temps. De plus, associé

à cette diminution de la taille des cornes, les auteurs montrent aussi une diminution de la

valeur reproductive des individus, ce qui peut être néfaste pour la population (Coltman et al.,

2003).

De la même façon, Olsen et al. (2004) ont étudié la taille corporelle des individus de
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Gadus morhua, soumis à une pression de pêche importante. Ils montrent une diminution de

la taille à maturité des organismes au cours des 30 années étudiées. Cette diminution de

la taille à maturité s'explique par une maturation plus précoce des poissons, permettant de

se reproduire le plus tôt possible et évitant ainsi la surmortalité due à la pêche. La taille

à maturité des poissons est fortement corrélée à leur taux de reproduction. Les auteurs

prédisent donc une diminution de ce taux de reproduction associée à la pression évolutive

générée par la pêche, pouvant avoir des conséquences désastreuses pour le maintien des stocks

de Gadus morhua.

Ces deux exemples empiriques montrent la possibilité de réponses évolutives très rapides

au sein des populations naturelles et l'importance de ces réponses pour le taux de croissance

des organismes. Ces dynamiques évolutives peuvent ainsi se répercuter à l'échelle des densités

de populations et avoir des conséquences pour la structure des communautés (Fussmann

et al., 2007; Kinnison & Hairston, 2007). Ainsi, Yoshida et al. (2003) ont expérimentalement

étudié l'évolution des algues Chlorella vulgaris et ont regardé l'impact de cette évolution sur

la dynamique de ces microorganismes et de leurs prédateurs rotifères Brachionus calici�orus.

Les auteurs montrent que les cycles de densités présentés par les proies et leurs prédateurs

sont di�érents selon que l'évolution des clones de C. vulgaris est possible ou non.

Conséquences pour la structure des communautés

Ainsi, l'évolution des traits des organismes peut être rapide et avoir des conséquences

importantes pour les dynamiques écologiques de ces derniers et des espèces avec lesquelles

ils sont en interaction. Ces boucles de rétroactions éco-évolutives peuvent au �nal a�ecter la

coexistence des espèces au sein des communautés (Dieckmann & Ferrière, 2004; Kinnison &

Hairston, 2007; Fussmann et al., 2007). Il existe peu d'études empiriques et expérimentales

traitant de ces questions (i.e. comment la dynamique évolutive des organismes a�ecte la

structure des communautés ?), dû, en grande partie, à la complexité inhérente à la prise en

compte simultanée des dynamiques écologiques et évolutives à l'échelle des communautés.
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D'un point de vue théorique, le cadre fourni par la théorie de la dynamique adaptative,

développée dans les années 90, fournit des outils e�caces et intéressants pour étudier ces

dynamiques éco-évolutives (Metz et al., 1992; Dieckmann & Law, 1996; Geritz et al., 1998)

(voir box 3). En faisant directement et explicitement le lien entre dynamique écologique et

valeur adaptative des traits, la dynamique adaptative permet de décrire un ensemble de dy-

namiques éco-évolutives pouvant avoir lieu au sein des communautés naturelles.

Grâce à ce cadre théorique, les dynamiques éco-évolutives des interactions antagonistes

et mutualistes ont pu être étudiées, mais encore une fois de manière séparée dans la majorité

des cas.

L'un des premiers apports de la dynamique adaptative, qui incorpore par défaut le fait

que la valeur sélective des organismes est densité-dépendante et fréquence-dépendante à la

fois, a été de montrer que l'évolution n'est pas toujours optimisante. Les modèles évolutifs

utilisés avant la théorie des jeux et la dynamique adaptative font l'hypothèse que la sélection

est optimisante. Ainsi la valeur sélective d'un organisme est dé�nie comme absolue et ne

varie pas (i.e. le concept de paysage adaptatif dé�nie par Fisher (1930)). Dans ce cas la

sélection amène toujours vers des optimums locaux de cette valeur sélective, associés à des

optimums de densité pour la population. La dynamique adaptative, en considérant que la

valeur sélective est dépendante de l'environnement montre que ces optimums changent au

cours de la dynamique évolutive et que la sélection ne permet pas toujours de les atteindre.
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Ainsi une trajectoire évolutive suivie par une population peut amener la propre densité

de cette population à diminuer dans certains cas (Matsuda & Abrams, 1994; Dieckmann &

Ferrière, 2004). Dans un modèle représentant deux populations en interactions, Matsuda et

Abrams montrent que la prise en compte de la dynamique évolutive de la taille peut entraîner

une diminution de la densité de population au cours de l'évolution (Matsuda & Abrams,

1994). Ce phénomène dit de � détérioration évolutive � est retrouvé dans le travail de Olsen

et al. sur le poisson Gadus morhua où l'évolution de la vitesse de maturation des organismes

entraîne une diminution de la densité de population (Olsen et al., 2004). Dans certains cas, la

trajectoire prise par la population peut même amener celle-ci directement à son extinction,

un phénomène connu sous le nom de � suicide évolutif � (Gyllenberg & Parvinen, 2001;

Dercole et al., 2002). L'évolution peut donc amener une population à sa propre extinction

(Webb, 2003). Cette idée montre que le paradigme selon lequelle les dynamiques évolutives

sauvent les populations des extinctions n'est pas toujours véri�é (Gomulkiewicz & Holt,

1995). La prise en compte de la boucle de rétroaction éco-évolutive s'ajoute donc à la théorie

de l'� evolutionary rescue � en montrant que les conséquences de l'évolution peuvent être

diverses sur une population (Ferriere & Legendre, 2013). Nous avons pu voir, au travers des

exemples des mou�ons de Coltman et al. (2003) et des morues de Olsen et al. (2004), les

e�ets potentiellement dangereux de ces réponses évolutives pour le maintien des populations

naturelles. Ainsi, l'existence de ces � extinctions darwiniennes � (Webb, 2003) indique qu'il

est nécessaire de prendre en compte la dynamique évolutive des organismes lorsque des

thématiques de conservation des populations naturelles sont abordées (Dieckmann & Ferrière,

2004).

L'utilisation de la dynamique adaptative a aussi montré que l'évolution, en plus d'amener

une population à sa propre extinction, peut entraîner l'extinction d'autres espèces dans la

communauté (Dieckmann & Ferrière, 2004). Ce phénomène a été décrit dans des modèles

prédateur-proie, où l'adaptation de la proie amène le prédateur à son extinction (Dieck-

mann et al., 1995). Ce type de dynamique se retrouve aussi dans des systèmes mutualistes
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(Bronstein et al., 2004). Dans un modèle étudiant la dynamique évolutive du changement

de partenaire au sein d'un système mutualiste, Bronstein montre que l'évolution au sein

d'interactions mutualistes peut amener à ce phénomène de � meurtre évolutif �.

En�n pour tempérer ces résultats, la dynamique adaptative peut aussi prédire des e�ets

positifs de l'évolution sur les communautés. Ainsi, au sein de systèmes prédateur-proie, la

prise en compte de l'évolution de la proie ou du prédateur peut amener la densité de chaque

compartiment à augmenter (Abrams, 2000).

Ainsi la prise en compte des dynamiques éco-évolutives peut être d'une importance capi-

tale pour la compréhension de la dynamique globale des communautés et leur conservation

(Dieckmann & Ferrière, 2004; Kinnison & Hairston, 2007). Un point particulièrement impor-

tant à noter est que la prise en compte de ce type de dynamiques peut modi�er l'e�et des

di�érents types d'interactions. Si les interactions antagonistes ont un e�et écologique négatif

sur le taux de croissance de leurs proies, elles peuvent dans certains cas avoir un e�et positif

sur le taux de croissance de ces proies, au travers de la dynamique évolutive (Abrams, 2000).

Inversement si les interactions mutualistes ont un e�et positif à court terme, elles peuvent

amener à l'extinction de certaines espèces lorsque la dynamique adaptative des organismes

est considérée (Bronstein et al., 2004). Ces derniers résultats posent directement la ques-

tion de l'importance du couplage entre interactions antagonistes et mutualistes. Si l'e�et

indirect écologique entre interactions mutualistes et antagonistes est asymétrique (Holland

et al., 2013), comment la prise en compte de la boucle de rétroaction éco-évolutive a�ecte-

t-elle cette interaction indirecte et quelles sont les conséquences pour la structure des com-

munautés ? Ces questions ont été abordées au travers de quelques modèles étudiant l'e�et

d'organismes � tricheurs � au sein de communautés mutualistes (Ferrière et al., 2007; Jones

et al., 2009). Une diversité étonnante de phénomènes existe dans ces deux modèles. Dans

certains cas, l'évolution du taux de natalité des mutualistes et des exploiteurs amène soit

vers une � purge évolutive � des exploiteurs par les mutualistes ou un � suicide évolutif � des
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pollinisateurs, entraînant la disparition de la communauté. De manière étonnante, lorsque

l'évolution de l'investissement dans l'interaction mutualiste est considérée, la présence d'un

exploiteur peut sauver les deux partenaires mutualistes d'un suicide évolutif (Ferrière et al.,

2007).

Il existe donc une diversité importante de dynamiques lorsque la boucle de rétroaction

éco-évolutive est considérée, avec des conséquences totalement di�érentes pour le maintien

et la conservation des communautés. Cette a�rmation semble être encore plus prononcée

lorsque les interactions antagonistes et mutualistes sont considérées simultanément. Cepen-

dant, les études théoriques s'intéressant à ces questions restent trop peu nombreuses et sont

de plus focalisées sur un système particulier : le cas des exploiteurs dans les interactions

mutualistes. Il est donc important de développer ces approches, a�n de décrire les di�é-

rentes dynamiques possibles et de déterminer comment ces dynamiques peuvent a�ecter

les communautés. Ces questions seront au centre d'une majeure partie de cette thèse. Un

premier chapitre permettra d'étudier l'asymétrie de l'e�et indirect entre pollinisateurs et her-

bivores et leurs conséquences pour la dynamique écologique des communautés. L'ensemble

des autres chapitres se basera sur ce premier modèle et intégrera des approches de dynamique

adaptative, a�n de comprendre l'impact de l'évolution au sein de ce type de communautés

particulières.

1.3 Agriculture, pollinisation et lutte anti-ravageurs

Les modèles utilisés au cours de cette thèse pour étudier la dynamique éco-évolutive

des communautés antagonistes-mutualistes sont simples, a�n d'obtenir des résultats analy-

tiques et de pouvoir décrire de manière �ne les mécanismes existant au sein de ce type de

communautés. Ainsi, ces modèles sont construits a�n de représenter tout type de système

possédant deux types d'interactions, une interaction mutualiste et une interaction antago-
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niste. Cependant, nous pensons que ces modèles sont particulièrement intéressants, replacés

dans le cadre des communautés plantes-pollinisateurs-herbivores en milieu agricole. Au sein

des milieux agricoles, ces communautés sont confrontées à di�érents types de perturbations.

Di�érentes fonctions écosystémiques particulièrement importantes pour la production agri-

cole (i.e. lutte anti-ravageurs et service de pollinisation) sont associées à ces communautés.

La discussion des résultats de cette thèse dans un cadre agricole peut donc o�rir des éléments

de ré�exion intéressants pour la gestion durable des milieux agricoles. Pour conclure cette

introduction générale, nous allons donc replacer les thématiques théoriques précédentes au

sein des problématiques liées au monde agricole.

1.3.1 Développement agricole, activités anthropiques et perturba-

tions des communautés naturelles

Depuis la �n de la seconde guerre mondiale, l'agriculture a connu une expansion impor-

tante, que ce soit en terme de surfaces utilisées pour la production agricole mais aussi en

terme de productivité de ces surfaces (Tilman, 1999; Tilman et al., 2002; Foley et al., 2011).

Cette révolution agricole a été nommée � révolution verte �, et a permis une augmentation

importante de la quantité de nourriture produite pour la population humaine (Tilman, 1999;

Tilman et al., 2002). Ainsi, la production agricole de nourriture a doublé au cours de la pé-

riode 1965-2000 (Tilman, 1999). Les surfaces cultivées représentent 1,53 milliards d'hectares,

tandis que les prairies utilisées dans un but agricole représentent 3,38 milliards d'hectares.

Ces deux milieux couvrent aujourd'hui environ 38% des terres émergées (Foley et al., 2011).

Cette révolution a pu se faire grâce au développement de nouveaux outils technologiques

permettant des pratiques plus e�caces, à la production de molécules facilitant la croissance

et le maintien des plantes cultivées (i.e. fertiliseurs et pesticides) ainsi que par le développe-

ment de nouvelles variétés, plus e�caces en terme de productivité (Robinson & Sutherland,

2002; Evenson & Gollin, 2003). Il est important de remarquer que les milieux agricoles pré-

sentent une diversité importante à l'échelle mondiale. En e�et, il existe une variété de types
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de cultures et d'élevages allant des milieux agricoles dits � intensifs �, où l'intervention de

l'homme est poussée à son paroxysme à des milieux beaucoup plus proches des milieux natu-

rels où l'homme n'intervient que très peu (Malézieux, 2012). La révolution verte ne s'est pas

faite à la même vitesse et de la même façon entre ces di�érents types de systèmes agricoles.

Bien que pro�table à la croissance des populations humaines, cette révolution verte a eu

des conséquences importantes pour les écosystèmes et communautés naturelles, en particu-

liers au sein des systèmes intensifs (Matson, 1997; Tilman, 1999; Tilman et al., 2001, 2002;

Evenson & Gollin, 2003). Les perturbations associées à cet accroissement de la productivité

agricole peuvent être classées selon trois catégories.

Modi�cation de la diversité végétale

La production agricole s'est focalisée sur les plantes les plus pro�tables pour les popu-

lations humaines. À l'heure actuelle, les trois principales plantes cultivées (riz, maïs et blé)

représentent 45% de la production agricole mondiale (Loeuille et al., 2013). De la même

façon, la diversité génétique de ces cultures a largement diminué au cours de l'expansion de

l'agriculture. Les processus de sélection arti�cielle ont amené à l'utilisation d'un nombre ex-

trêmement restreint de variétés en agriculture intensive (Matson, 1997). Cette diminution de

la diversité spéci�que et génétique végétale conduit à une modi�cation drastique des dyna-

miques évolutives ayant lieu au sein des communautés naturelles en milieu agricole (Matson,

1997; Denison et al., 2003; Thrall et al., 2011; Loeuille et al., 2013).

Pratiques agricoles et détérioration des habitats

L'augmentation de la productivité agricole est aussi en partie due à l'utilisation d'outils

agricoles plus performants, mais aussi à la modi�cation des paysages (Robinson & Suther-

land, 2002). Ainsi, la taille des parcelles cultivées a été multipliée par 2,5 au sein de certaines

régions agricoles (Robinson & Sutherland, 2002). L'utilisation d'outils technologiques plus

performants a des implications fortes pour la structure des sols au sein des parcelles, en
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modi�ant profondément les communautés écologiques présentes dans ces sols (Robinson &

Sutherland, 2002). Dans un deuxième temps, la modi�cation de la taille et de la structure des

parcelles modi�ent les milieux agricoles à une échelle plus large, selon deux mécanismes : la

fragmentation et la destruction des habitats naturels (Tscharntke et al., 2005; Fahrig et al.,

2011). Cette diminution du nombre d'habitats et de la distance séparant les milieux natu-

rels à des conséquences néfastes pour le maintien des populations naturelles, telles que les

populations d'oiseaux (Krebs et al., 1999). De plus, cette modi�cation du paysage a�ecte

directement certains services écosystèmiques fournis par les écosystèmes naturels et néces-

saires au maintien d'une production agricole haute, tels que le service de pollinisation et

le service de contrôle biologique (Bianchi et al., 2006; Ricketts et al., 2008). En�n, l'aspect

spatial étant particulièrement important pour la dynamique évolutive des organismes (i.e.

pour le �ux de gènes), ces modi�cations du paysage peuvent avoir des conséquences diverses

sur les dynamiques éco-évolutives des communautés (Loeuille et al., 2013).

Fertilisants, pesticides et perturbation des densités

Les deux grands types de perturbations associées au milieu agricole qui ont été expli-

quées dans les paragraphe précédents ne sont pas traités au sein de ce travail de thèse. Au

cours des di�érentes études réalisées, nous nous focaliserons sur le rôle des intrants, que ce

soit l'utilisation des pesticides dans un cadre de lutte contre les ravageurs (chapitres 2, 3,

4) ou l'apport de fertilisants entraînant un enrichissement des milieux agricoles (chapitres 5) 


Au cours de la période 1965-2000, les fertilisations en azote et en phosphore ont été mul-

tipliées par 6,87 et 3,48 respectivement. La quantité de nutriments étant limitante pour de

nombreux organismes, l'apport de ces ressources au sein des milieux agricoles modi�e forte-

ment les densités des di�érentes populations et les interactions entre organismes. De plus, la

présence de ces nutriments ne se cantonne pas aux parcelles cultivées, ceux-ci se déplaçant

au sein de l'environnement et se retrouvant dans des milieux dits � semi-naturels � (prai-
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ries, haies, milieux aquatiques)(Kaiser, 2001). Au delà des conséquences environnementales

et sanitaires créées par l'ajout de ces molécules (Kaiser, 2001; Tilman et al., 2001), ces nutri-

ments modi�ent profondément les �ux d'énergies au sein des communautés écologiques. La

prise en compte de cette perturbation se fait dans le cadre du débat autour de l'importance

des e�ets � top-down � et � bottom-up � (Hunter & Price, 1992; Power, 1992). Selon la

prépondérance de l'un ou l'autre des mécanismes et la longueur des chaînes trophiques, les

conséquences pour la densité des di�érentes populations et pour la productivité des plantes

cultivées ne sont pas du tout les mêmes. De la même façon, la modi�cation de ces densi-

tés entraîne un changement conséquent des forces d'interaction entre organismes et par la

même occasion des pressions de sélection s'exerçant sur les traits de ces organismes (Loeuille

et al., 2013). Dans un modèle représentant l'évolution des défenses chez une plante et des

contre-défenses chez son herbivore, Loeuille et Loreau (2004) montrent que l'ajout de nu-

triments peut renforcer la sélection antagoniste. Ce résultat est retrouvé au sein d'autres

études théoriques (Hochberg & van Baalen, 1998). Ainsi, la modi�cation de la quantité de

ressources a des conséquences importantes pour les dynamiques écologiques et évolutives des

communautés naturelles et peut a�ecter la productivité des milieux agricoles. Les résultats

précédents, centrés sur le débat � top-down � et � bottom-up �, ont tous été développés dans

un cadre purement trophique, les modèles et expérimentations ne prenant en compte que des

interactions antagonistes. D'un point de vue agricole, l'ajout de nutriments modi�e le taux

de croissance des plantes et peut donc a�ecter le compartiment trophique (i.e. herbivorie et

prédateurs de ces herbivores) mais aussi le compartiment mutualiste (i.e. les pollinisateurs).

L'ajout de nutriments peut relâcher les contraintes allocatives associées à la mise en place

de traits attractifs et sélectionner des plantes beaucoup plus attractives. Cependant, si ces

traits attractifs in�uencent aussi les interactions avec les herbivores, alors il est important

de déterminer comment cet ajout de nutriments peut a�ecter la dynamique éco-évolutive

du système entier. Il est donc nécessaire de considérer cette enrichissement dans un cadre

mutualiste-antagoniste et d'étudier l'in�uence du couplage entre les deux types d'interac-
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tions pour les dynamiques éco-évolutives des communautés en milieu agricole. Ces questions

sont développées au cours du chapitre 5.

Di�érents organismes naturels se développent au sein des milieux agricoles, aux dépens

de la productivité des plantes cultivées (Gould, 1991). Tout d'abord certaines plantes, dites

adventices, colonisent les cultures et entrent en compétition avec les plantes cultivées, ré-

duisant ainsi la ressource disponible pour ces dernières (Powles & Yu, 2010). Mais di�érents

organismes peuvent aussi consommer directement les plantes cultivées, diminuant ainsi la

densité de ces plantes. C'est le cas par exemple des herbivores ravageurs (van Emden & Har-

rington, 2007) et des parasites des plantes cultivées (Gould, 1991). Ces observations montrent

que la sélection arti�cielle des variétés cultivées, en se focalisant sur les traits de croissance

des plantes, s'est faite au détriment des capacités compétitives et de défenses des plantes

(Denison et al., 2003; Loeuille et al., 2013).

Face à ces ravageurs de culture au sens large, de nombreux produits ont été développés

pour limiter les dégâts causés par ces organismes indésirables. L'utilisation de ces pesticides

permet un gain considérable en terme de biomasse produite mais présente aussi des e�ets

collatéraux non négligeables, pouvant nuire à la durabilité des systèmes agricoles. En e�et,

ces pesticides se déplacent au sein du paysage, de la même manière que les fertilisants, et

peuvent donc se retrouver dans des milieux naturels (Arias-Estévez et al., 2008). Ces com-

posés peuvent aussi avoir des conséquences néfastes pour la santé humaine (van der Werf,

1996), et a�ectent également les dynamiques écologiques des communautés naturelles (Des-

neux et al., 2007; Geiger et al., 2010; Goulson, 2013). L'un des premiers travaux à avoir mis en

avant la dangerosité des pesticides est le � printemps silencieux � de Rachel Carson (1962).

Dans ce livre, Rachel Carson met en avant la nocivité des pesticides utilisés, en particulier

le DDT (dichlorodiphényltrichloroéthane), pour les oiseaux insectivores. Ainsi, les insectes

consommant des plantes contaminés par ces pesticides, intoxiquent leurs prédateurs oiseaux.

Ceci peut entraîner une baisse de la densité de ces oiseaux et une diminution du service éco-
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systémique de contrôle biologique. Depuis ce travail fondateur, de nombreuses recherches

ont été e�ectuées sur les e�ets collatéraux des pesticides sur les populations naturelles que ce

soit pour les pollinisateurs (Kearns et al., 1998; Goulson, 2013) ou les arthropodes prédateurs

(Bianchi et al., 2006).

L'intensi�cation de l'agriculture au cours du 20eme siècle a donc permis un développement

important de la productivité agricole. Cependant, cette augmentation de béné�ce s'est faite

en parallèle d'une augmentation des coûts écologiques et sanitaires, due aux modi�cations

importantes des écosystèmes naturels engendrées par l'agriculture. Il existe donc actuelle-

ment un compromis en milieu agricole, entre les béné�ces actuels liés à cette intensi�cation et

la durabilité de ces milieux face aux perturbations engendrées. Cette notion est à la base du

développement de l'agroécologie (Malézieux, 2012). Nous allons voir dans les paragraphes

suivants comment ces perturbations peuvent a�ecter les dynamiques plantes-herbivores et

plantes-pollinisateurs en milieu agricole.

1.3.2 Perturbations agricoles et services écosystémiques

Les communautés naturelles o�rent de nombreux services écosystémiques en milieu agri-

cole (Costanza et al., 1997). Parmi ces services écosystémiques, les services de pollinisation

et de contrôle biologique des ravageurs sont fortement a�ectés par les perturbations d'origine

agricole (Kearns et al., 1998; Bianchi et al., 2006).

Les pollinisateurs ont un e�et béné�que sur la productivité des plantes cultivés. Ainsi,

une analyse détaillée a montré que 75% des plantes les plus cultivées étaient dépendantes,

à un certain degré de la pollinisation, pour leur production (Klein et al., 2007). 37% de ces

cultures sont très largement dépendantes de la présence d'organismes pollinisateurs, 10% ne

pouvant pas être produites sans ces organismes (Klein et al., 2007). À titre d'exemple, la

valeur économique globale associée à la pollinisation a été évaluée à 153 milliards d'euros
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pour l'année 2005 (Gallai et al., 2009; Potts et al., 2010). Certaines études ont montré l'im-

portance de maintenir une densité importante de pollinisateurs mais également une diversité

spéci�que forte (Garibaldi et al., 2013). Cependant, un nombre important de travaux ont

mis en évidence l'impact négatif des perturbations d'origine agricole pour le maintien de ce

service de pollinisation (Kearns et al., 1998; Potts et al., 2010; González-Varo et al., 2013).

L'utilisation d'insecticides pour lutter contre les ravageurs de cultures, a un e�et négatif

sur les populations de pollinisateurs (Henry et al., 2012; Goulson, 2013). L'expérience de

Henry et al. (2012) a montré que même si ces insecticides ne sont pas directement létaux

pour les pollinisateurs, ils peuvent modi�er les capacités cognitives de ces derniers et limiter

ainsi leur survie (Henry et al., 2012). Il est à noter que, si les conséquences écologiques

de l'utilisation d'insecticides pour les populations de pollinisateurs sont maintenant bien

décrites, les potentiels impacts évolutifs restent peu explorés.

Dans un deuxième temps, la modi�cation des habitats et l'augmentation de leur fragmen-

tation par l'agriculture intensive peuvent aussi avoir un e�et néfaste pour les pollinisateurs

(Potts et al., 2010; González-Varo et al., 2013). Deux mécanismes sont à l'origine de cet e�et

négatif. Tout d'abord, la destruction des habitats naturels en milieu agricole entraîne une di-

minution importante des ressources �orales pour les pollinisateurs (Potts et al., 2010). Dans

le même temps, la quantité d'habitats permettant aux abeilles sauvages de nicher diminue

fortement. D'autre part, la fragmentation des habitats, en augmentant les distances entre

les milieux contenant les ressources et les milieux contenant les lieux de nidi�cation fragilise

les populations de pollinisateurs (González-Varo et al., 2013).

Le service de pollinisation constitue donc un service écosystémique indispensable à la

durabilité des milieux agricoles. Cependant, les di�érentes perturbations générées par les

pratiques agricoles intensives entraînent une fragilisation importante des populations de pol-

linisateurs, pouvant mettre en danger la fourniture de ce service.

Cette thèse se focalise principalement sur le service de pollinisation. Cependant, les per-
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turbations néfastes pour le service de pollinisation le sont souvent de la même façon pour

le contrôle biologique. Les pesticides, et en particulier les insecticides, ont un e�et néfaste

sur les prédateurs de cultures ou � auxiliaires de culture � (Crowder et al., 2010). Ainsi,

l'utilisation de ces toxiques réduit e�ectivement la densité de ravageurs mais aussi la densité

de leurs prédateurs. Lequel de ces deux e�ets est le plus fort est une question qui reste incer-

taine actuellement. De même que pour les pollinisateurs, la réponse évolutive des auxiliaires

de cultures aux pesticides est très peu connue. Ces questions seront développées dans le

chapitre 4, un modèle simple de chaîne trophique soumise à l'utilisation de pesticides étant

développée.

D'autre part, de la même façon que pour les pollinisateurs, la destruction des habitats

diminue la quantité de milieux disponibles pour les auxiliaires de cultures tandis que la frag-

mentation augmente les distances de déplacement nécessaires, que ce soit des déplacements

de dispersion ou de recherche alimentaire (Bianchi et al., 2006).

Ainsi, les perturbations associées à l'agriculture mettent en danger la durabilité des ser-

vices de pollinisation et de contrôle biologique fournis par les milieux agricoles. Si les consé-

quences écologiques de ces perturbations ont maintenant fait l'objet d'un nombre important

d'étude, nous n'avons que très peu d'informations sur l'aspect évolutif de ces questions (De-

nison et al., 2003; Thrall et al., 2011; Loeuille et al., 2013).

1.3.3 Pesticides et évolution des ravageurs

Les herbivores ravageurs de cultures entraînent des pertes de rendement considérables

(Oerke, 2005). Pour limiter ces dégâts, la réponse principale est l'utilisation d'insecticides.

Au delà des e�ets néfastes de ceux-ci pour d'autres organismes, leur utilisation pose dif-

férents problèmes d'ordre évolutif. Ainsi, la mise en place de résistance chez de nombreux

insectes ravageurs de cultures a été observée (Georghiou, 1986; Mallet, 1989; Gould, 1991;

REX Consortium, 2013). Celles-ci apparaissent en général très rapidement, après l'utilisa-
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tion des nouveaux types d'insecticides, parfois en quelques générations seulement (Hare,

1990; Carrière et al., 2010; REX Consortium, 2013). Face à l'émergence de ces résistances,

di�érentes études ont cherché à comprendre comment empêcher leur mise en place et limiter

leur propagation au sein des populations de ravageurs (REX Consortium, 2013). Plusieurs

stratégies ont pu ainsi être proposées. L'utilisation de refuges, en particulier, a été largement

discutée. La résistance aux pesticides entraînant un coût en terme de valeur sélective pour les

ravageurs (Carrière et al., 1994; Bourguet et al., 2004; Gassmann et al., 2009; Carrière et al.,

2010), la présence de milieux non soumis à l'utilisation d'insecticides, permet aux insectes

non-résistants de se développer, et retarde donc la mise en place de résistance à l'échelle de

la méta-population (Carrière et al., 2010; REX Consortium, 2013).

Bien que très intéressantes, d'un point de vue lutte anti-ravageurs, ces études ne ré-

solvent pas les problèmes liés aux insecticides, comme la fragilisation des populations de

pollinisateurs. De plus, la mise en place de résistances a�ecte la valeur sélective des orga-

nismes (Carrière et al., 1994) et donc le taux de croissance des populations de ravageurs, et

peut donc avoir des e�ets éco-évolutifs à l'échelle de la communauté. À ce jour, les aspects

communauté et dynamique éco-évolutive dans le cadre de l'utilisation des insecticides ont

été très peu étudiés (Loeuille et al., 2013).

1.3.4 Des fonctions couplées ?

La lutte anti-ravageurs et le service de pollinisation constituent donc deux processus

importants en milieu agricole, pour le maintien d'une productivité su�sante des plantes

cultivées. Si le service de pollinisation a principalement été étudié d'un point de vue com-

munauté, en considérant seulement des dynamiques écologiques, les questions liées à la lutte

anti-ravageurs se sont principalement placées à une échelle populationelle. Comme nous

l'avons vu au cours des précédents paragraphes, nous pouvons nous attendre à un couplage

entre ces deux processus. Les herbivores et les pollinisateurs interagissant avec les mêmes

plantes, il est possible de prédire un impact de chaque groupe sur l'autre, que ce soit par
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des e�ets densités-dépendants, ou au travers des traits de la plante (Fontaine et al., 2011).

Récemment, Lundin et al. (2013) ont étudié l'e�et simultané du contrôle des ravageurs et du

service de pollinisation pour la quantité de graines produites par la plante Trifolium pratense.

En manipulant la quantité de pollinisateurs et d'herbivores présents sur les plantes, ils ont

montré qu'un contrôle e�cace des ravageurs et le maintien d'un niveau important de polli-

nisation a un e�et interactif positif sur la quantité de graines produites. Ces deux mesures

agissent donc de manière non additive sur la productivité de plantes (Lundin et al., 2013).

Un des mécanismes invoqué pour expliquer ce résultat correspond au fait que la présence de

dommages dus aux herbivores, diminue l'attractivité des plantes vis-à-vis des pollinisateurs

(Strauss, 1997; Strauss & Irwin, 2004).

Ces premiers résultats sur le couplage entre di�érentes fonctions au sein des écosystèmes

agricoles montrent l'importance de la prise en compte simultanée des di�érents types d'in-

teractions pour la compréhension et la gestion des milieux agricoles.

1.4 Problématique et chapitres de la thèse

Nous avons vu, au cours de cette introduction, que les interactions antagonistes et mu-

tualistes ne sont pas indépendantes au sein des communautés naturelles. En e�et, que ce

soit par des mécanismes densité-dépendants ou trait-dépendants, les deux types d'interac-

tions ont lieu au sein des mêmes communautés et ont une in�uence réciproque. Ce couplage

peut avoir des conséquences, tant au niveau de la dynamique écologique des communautés

que de leur dynamique évolutive. Peu d'études se sont intéressées à cette caractéristique des

communautés naturelles et il est nécessaire de comprendre la relation entre les deux types

d'interactions dans un but de conservation et de gestion des systèmes naturels.

Bien que cette thématique soit générale en écologie des communautés, elle a une im-

portance particulière dans le cadre du milieu agricole. En e�et, un exemple particulière-

ment fréquent des systèmes antagonistes-mutualistes correspond aux communautés plantes-
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pollinisateurs-herbivores. Ces communautés étant à la base du service de pollinisation et de

la lutte anti-ravageurs, la compréhension et la description de la relation entre interactions

antagonistes et mutualistes sont primordiales dans une optique de gestion des milieux agri-

coles et de développement de l'agroécologie.

Cette thèse s'intéresse à ces di�érentes thématiques : comprendre les conséquences du

couplage entre interactions antagonistes et mutualistes pour les dynamiques écologiques et

évolutives des communautés et discuter des implications de ce couplage au sein d'une pers-

pective agricole. La suite de ce travail de thèse est composée de cinq chapitres, permettant

de répondre selon di�érentes approches à cette problématique.

Dans une première partie, comprenant les trois premiers chapitres, nous nous intéresse-

rons au couplage entre les deux types d'interactions en mettant en avant le rôle des e�ets

densité-dépendants. Nous décrirons comment la relation entre di�érent types d'interactions

a�ecte les dynamiques écologique et évolutive des communautés naturelles. Le premier cha-

pitre permet de mettre en évidence comment une perturbation a�ecte la dynamique écolo-

gique d'une communauté, au travers de l'e�et asymétrique (+;−) entre interactions antago-

nistes et mutualistes. Le deuxième chapitre ajoute une dimension évolutive à ces questions,

en prenant en compte l'adaptation des pollinisateurs et herbivores à la perturbation. Les

résultats de ces deux chapitres seront discutés dans une optique agricole, la perturbation

extrinsèque pouvant être considérée comme l'utilisation d'insecticides. Le troisième chapitre

de cette partie est un travail de revue, qui intègre les résultats précédents au sein d'une

thématique plus large : quelles sont les conséquences de l'utilisation de pesticides pour la

dynamique éco-évolutive des communautés en milieu agricole ?

La deuxième partie de cette thèse est composée de deux chapitres. Au sein de ces travaux,

nous nous intéressons à la relation entre interactions antagonistes et mutualistes quand des

traits phénotypiques lient les deux types d'interactions. Encore une fois, une communauté

plante-pollinisateur-herbivore est considérée. Au cours du premier chapitre, nous �xons un
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trait phénotypique de la plante qui in�uence à la fois les interactions avec les herbivores et

les interactions avec les pollinisateurs. La dynamique évolutive de ce trait en fonction de

la structure de la communauté est analysée. Ce chapitre montrant que la prise en compte

du compromis entre pollinisation et herbivorie permet d'aboutir à une diversi�cation phé-

notypique des plantes à �eurs, le dernier chapitre s'intéresse aux conditions d'émergence

évolutive de réseaux d'interactions basés sur ce trait phénotypique des plantes et les traits

d'interactions des pollinisateurs et herbivores.
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Première partie

Antagonisme, mutualisme et e�ets

densité-dépendants
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Chapitre 2

Perturbations par les insecticides et

e�ets indirects entre pollinisateurs et

herbivores

Hail, Hydra ! Cut o� a limb, and two more shall take its place !

Stan Lee and Jack Kirby, 1965. Marvel's Strange Tales 135
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Introduction

Ce premier chapitre sert de point de départ pour l'ensemble des questions explorées au

cours de ce travail de thèse. Le but est de construire et d'étudier un modèle simple de com-

munauté, prenant en compte le couplage entre interactions antagonistes et mutualistes, et

d'analyser l'e�et d'une perturbation extrinsèque sur les relations entre les di�érents types

d'interactions. Un module simple, comprenant une espèce de plantes, une espèce de pol-

linisateurs et une espèce d'herbivores, est étudié. Les deux interacteurs de la plante sont

confrontés à une perturbation extrinsèque qui augmente leur taux de mortalité. Ici, nous

nous intéressons au rôle de cette perturbation pour la dynamique écologique de ce module.

Les sensibilités relatives des deux interacteurs à cette perturbation sont modi�ées et les

conséquences en terme de densité des trois populations, de composition de la communauté

et de stabilité de cette communauté sont analysées. Nous montrons que la présence du pol-

linisateur, lorsqu'il est peu a�ecté par la perturbation, permet le maintien de l'herbivore sur

une plus large gamme de perturbation. De plus, nos résultat mettent en évidence un e�et

stabilisateur de l'interaction mutualiste sur les dynamiques cycliques de la plante et de l'her-

bivore. Ce premier modèle sert de base pour les di�érents chapitres de la thèse et l'analyse

mécanistique de ce module est nécessaire pour la compréhension des chapitres suivants.

Bien que le modèle soit construit de manière simple, dans un but analytique, les résultats

sont discutés dans une perspective agricole. En e�et, cette perturbation extrinsèque peut re-

présenter l'utilisation d'insecticides au sein des cultures, qui a�ecte à la fois les pollinisateurs

et le herbivores des plantes. Ainsi, ces résultats peuvent ouvrir des perspectives de ré�exions

nouvelles sur la gestion du service de pollinisation en milieu agricole et la lutte contre les

ravageurs.

Ce premier chapitre a fait l'objet d'une publication, parue dans Journal of Theoretical

Biology en 2014.
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Dynamics of coupled mutualistic and antagonistic interactions,
and their implications for ecosystem management
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� Antagonistic and mutualistic interactions coexist in natural communities.
� We study their interplay in face of a press perturbation.
� Indirect effects lead to a variety of density responses to perturbation.
� Mutualistic interactions increase the maintenance of the community.
� The results can help to manage pest control and pollination service.
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a b s t r a c t

Understanding the interplay of antagonistic and mutualistic interactions is an important challenge for
predicting the fate of ecological communities. So far, studies of propagation of disturbances have focused on a
single interaction type (antagonistic or mutualistic), leaving out part of the natural diversity. We develop a
model that describes the dynamics of a plant species interacting with one antagonistic (e.g. an herbivore) and
one mutualistic (e.g. a pollinator) species confronted to a perturbation to assess how each interaction type
will affect the other. We analyze the effect of additional mortality as a press perturbation acting on the plant0s
partners. We study how the intensity of the disturbance and the relative sensitivities of partner species
determine community structure, as well as extinction orders. We show that due to indirect effects between
the two types of interactions, additional mortality on both pollinators and herbivores can either decrease or
increase their densities. The presence of pollinators can stabilize the antagonistic interaction by preventing
cyclic dynamics in the plant–herbivore system. We propose explanatory mechanisms based on indirect
effects and discuss the implications of our results for the conservation of interactions and communities. Our
results suggest that, in agricultural landscapes, direct effects of insecticides on herbivore densities can be fully
offset by indirect effects mediated through pollinators. The loss of pollinators, due to insecticide use, can also
destabilize the dynamics of insect herbivores.

& 2013 Elsevier Ltd. All rights reserved.

1. Introduction

In nature, many types of interactions shape communities (Begon
et al., 2006), producing complex systems that Darwin called
“Entangled Banks” (Darwin, 1859). These interactions partly regulate
the abundance and dynamics of species, affecting network structure,
community dynamics and ecosystem functioning (Hooper et al.,
2005; Ings et al., 2009). Most conceptual and theoretical studies
have been based on a single interaction type, most usually predation
or competition (Fontaine et al., 2011). Such a simplification has
allowed the investigation of important determinants of predator–
prey dynamics and food web structure (McCann et al., 1998; Loeuille

and Loreau, 2005; Thébault and Fontaine, 2010). Works on mutua-
listic interactions in isolation have also been undertaken, though this
development is more recent (Holland et al., 2002; Bascompte and
Jordano, 2007).

Considering interaction types in isolation is adequate, as long
as it is possible to simply add their effects. However, several
observations indicate that these effects are strongly interactive
and so, simple addition is not appropriate. First, some species with
complex life cycles will move from one interaction type to one
another. The two interaction types are then linked via phenology
(e.g lepidopterans). Second, a given interaction between the same
two species can be antagonistic or mutualistic depending on the
ecological and evolutionary conditions (Thompson, 1998; Thompson
and Cunningham, 2002). Last, most, if not all species are involved in
mutualistic and antagonistic interactions simultaneously. In plant–
pollinator–herbivore communities, for example, the mutualistic (e.g.
pollinators) and antagonistic (e.g. herbivore) compartments are
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coupled through plants, whose densities affect both functional groups
(Herrera et al., 2002).

Consequences of indirect effects for species densities and
community persistence have already been analyzed, but, until
recently, only in a trophic perspective (Yodzis, 1988; Stouffer and
Bascompte, 2010; Stouffer et al., 2012). The accumulation of these
indirect effects in food webs can lead to a lack of prediction on the
community response to perturbation (Yodzis, 1988). Furthermore,
these indirect effects also cause unexpected density variations in
predator–prey dynamics (Abrams and Matsuda, 2005). While
some models describe the dynamics of mutualistic–antagonistic
communities (Ringel et al., 1996; Jang, 2002; Bronstein et al., 2003;
Melián et al., 2009; Loeuille, 2010; Mougi and Kondoh, 2012;
Wang et al., 2012; Holland et al., 2013), none focus on the
propagation of disturbances within such systems. Here, we expli-
citly study this aspect. We believe that the investigation of
disturbance effects requires the joint consideration of mutualistic
and antagonistic interactions for three reasons: (i) strong asym-
metries exist between the structures of mutualistic and antag-
onistic networks, which affect the propagation of indirect effects
within the complete community (Fontaine et al., 2011). (ii) the
nature (positive or negative) of indirect effects is largely modified
when accounting for multiple interaction types (Holland et al.,
2013). (iii) such systems combine positive (mutualism) and nega-
tive (antagonism) feedbacks, which critically affect resilience
analysis. We focus here on the last two aspects.

Understanding such an interplay is particularly important for
managing communities under environmental changes (Fontaine
et al., 2011). The same perturbation may simultaneously affect
antagonistic and mutualistic species (Rohr et al., 2006). For
example, plant–pollinator–herbivore communities are confronted
to insecticides in agricultural landscapes (Kearns et al., 1998).
Exact dynamical consequences depend both on the quantity of
product involved and on the relative sensitivities of the different
species. Complex indirect effects can occur and outweigh the
direct response of species to such perturbations (Yodzis, 1988;
Wootton, 1994; Fontaine et al., 2011).

To understand the implications of merging two types of inter-
actions, we build a simple plant–pollinator–herbivore community
model, in which pollinators and herbivores are confronted to a
change in mortality rates. This change is due to a sustained
modification of environmental conditions, which leads the system
to a new state. Hence, our perturbation is best-viewed as a press
perturbation (Bender et al., 1984). For the sake of simplicity, we will
thereafter use “perturbation” to refer to this press perturbation.

We choose this system because the plant-mediated link
between herbivores and pollinators is empirically grounded
(Herrera et al., 2002; Strauss and Irwin, 2004), but the dynamical
consequences of such a coupling under perturbation remain
poorly understood. Because pollinators have a positive direct effect
on plant density and a positive indirect effect on herbivore density
(Holland et al., 2013), our working hypothesis is that the presence
of pollinators will help herbivores in the context of an increase in
mortality, for instance due to insecticides.

The perturbation is described by varying two components: the
intensity of the perturbation that exerts extra mortality on both
pollinators and herbivores, and the sensitivity of pollinators to
perturbation relative to the sensitivity of herbivores. We tackle the
three following issues:

(1) When increasing insecticide use, how does the extinction
order (mutualist or antagonist first) depend on relative
sensitivities?

(2) How do the densities of plants, pollinators and herbivores vary
along the two gradients (perturbation intensity and sensitivity
of pollinators)?

(3) How resilient is the community (equilibrium resilience sensu,
McCann, 2000) under this kind of press perturbation?

We discuss our results in the context of insecticide use in
agricultural landscapes. Our main results suggest that the presence
of pollinators can buffer the effects of insecticide use on herbi-
vores. The interplay between the two interaction types can even
lead to an increase in densities with additional mortality. However,
a low sensitivity of pollinators to insecticides is critical for the
maintenance of the community. When pollinators disappear, the
system can lose its stability (i.e. apparition of cyclic dynamics).
Hence, the presence of pollinators in agricultural landscapes, in
addition to the well-studied pollination service, can help to
stabilize the dynamics of communities, including a stabilization
of pest populations.

2. Model and methods

2.1. Model and hypotheses

We build a model based on previous approaches of plant–
herbivore and plant–pollinator interactions (Holland et al., 2002;
Thébault and Fontaine, 2010). We assume that mutualism is faculta-
tive for plants, whose positive intrinsic growth rate is rp in the
absence of pollination. Therefore, our animal-pollinated plant species
is not entirely dependent on the modeled pollinator for reproduction,
but could be pollinated by wind, by pollinator species other than the
one we model, or reproduce asexually (Klein et al., 2007). Similarly,
we assume that mutualism is facultative for pollinators. They have a
positive intrinsic growth rate rm independent of plant density.
Conversely, we assume that herbivores are dependent on the
presence of plants. Their density declines at a constant rate dh in
the absence of plants. This asymmetry between mutualists and
antagonists is justified by several observations. Pollinators are often
more generalist than herbivores (Fontaine et al., 2009), hence we
assume that the pollinators can find other resources (other species of
plants, for example) if the modeled plant species is absent. Insect
herbivores, on the other hand, are often fairly specialized (Futuyma
and Agrawal, 2009), especially agricultural pests (Bernays and
Graham, 1988). Plant and pollinator densities are limited by a
carrying capacity (Kp and Km respectively) in the absence of the
mutualistic partner. We describe interspecific direct interactions
using Holling type II functional responses (Holling, 1959). Perturba-
tion is described using two parameters. A first parameter l is directly
linked to the intensity of the perturbation that entails extra mortality
on pollinators and on herbivores. A second parameter s depicts the
sensitivity of pollinators relative to the mortality experienced by
herbivores. The model accounting for all these hypotheses is
described by the following set of equations:

1
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dt

¼ rp 1� P
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� �
þkp
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Descriptions and dimensions of variables and parameters are
given in Table 1.

When pollinators are extinct, the remaining plant–herbivore
model corresponds to the Rosenzweig–MacArthur model
(Rosenzweig and MacArthur, 1963; Rosenzweig, 1971). This model
was selected for its analytical solutions and dynamics are well-
known (see Appendix A). The plant–herbivore subpart of the
model has a coexistence equilibrium that is stable below a thresh-
old carrying capacity of plants, or equivalently, when herbivore
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mortality is high (Rip and McCann, 2011). Otherwise, plant and
herbivore densities display cyclic dynamics.

2.2. Analytical investigations

Analytical solutions of the complete model are first checked to
ensure that a positive equilibrium of coexistence exists. The
extinction limits of pollinators and of herbivores with respect to
perturbation intensity l and pollinator sensitivity s are computed
analytically. Similarly, the variations of the equilibrium densities
regarding changes in the press perturbation parameters, l and s,
are computed analytically. This analytical work is illustrated by
simulations run in Cþþ using the gsl library. For numerical
integration, we use a Runge–Kutta method of order 4, during
10,000 time steps, with an adaptive step size that maintains
numerical errors inferior to 1� 10�6.

When the system reaches a stable state (i.e. no cyclic
dynamics), we assess its resilience out of the Jacobian matrix.
The resilience is measured by

τ� 1
�Reðλ1Þ

ð2Þ

where λ1 corresponds to the dominant eigenvalue of the commu-
nity matrix and the opposite of its real part represents the return
rate to equilibrium after a small disturbance in densities (Pimm
and Lawton, 1977). Return time is then proportional to the inverse
of the return rate. Higher values of τ depict a longer return time to
equilibrium, hence a lower resilience of the system (Loeuille,
2010).

2.3. Numerical investigations

Because the model is simple, many results can be obtained
analytically. This allows a complete understanding of the model
behavior without requiring any a priori assignment of parameter
values, thereby giving a full appreciation of the possible outcomes of
the model. However, stability conditions are not tractable analytically
when all species coexist. Similarly, when species densities exhibit
cyclic behaviors, qualitative analysis of equilibrium sensitivity is no
longer sufficient to uncover the impact of disturbances. In such
instances, we undertake extensive numerical simulations to under-
stand the model behavior. In addition to Figs. 1–3, we performed
200,000 community simulations with varying parameters Kp, Km, rp, rm
and dh. We choose 4 different values for each of these parameters, the
ones chosen in the Fig. 1(A) and 3 values arbitrarily chosen around

these first values. We run simulations for a large range of perturbation
intensity and sensitivity of pollinators (10,000 combinations for each
of the four values of the 5 parameters). Values for Kp and Km are 25, 50,
75 and 100. Values for rp and rm are 0.5, 1, 2, 3. Values for dh are 1.5,
2.5, 3.5, 4.5. This sensitivity analysis confirms that our qualitative
results are robust. All qualitative outcomes discussed in the paper are
robust to such changes in parameter sets. This robustness analysis and
related figures are detailed in Appendix B.

3. Results

The plant–pollinator–herbivore community model has 8 equili-
brium points, detailed in the Appendix A (see Supplemental Informa-
tion). When one of the two insects cannot survive, our community
reduces to plant–herbivore or plant–pollinator subsystems.

3.1. The plant–herbivore community

When pollinators are extinct, the remaining plant–herbivore
subsystem is modelled by the well-known Rozensweig–
MacArthur model. The plant–herbivore system exists as long as
lo�dhþahkhKp=ð1þahkhKpÞ. Above this value, the perturbation is
too high for herbivores to persist. When l is low (i.e below
�dhþkhðahhhKp�1Þ=hhðahhhKpþ1Þ), plant and herbivore densities
display cyclic dynamics. Between these two values, stable plant–
herbivore coexistence is possible (see Appendix A for more details
and graphics).

3.2. The plant–pollinator community

When herbivores are extinct, the system consists of plants and
their mutualists. The analytical study of this system is complex,
but analytical approximations and numerical resolutions suggest
that plant and pollinator densities decrease when perturbation
intensity increases, until a limit value in l, where pollinators
disappear (see Appendix A for details and graphics).

3.3. The plant–pollinator–herbivore community

When the three species coexist, the equilibrium can be written as

Pn ¼ dhþ l
ahðkh�hhðdhþ lÞÞ

Table 1
Definitions and dimensions of variables and parameters.

Variable/parameter Description (dimension)

P Plant density (ind m�2)
M Pollinator density (ind m�2)
H Herbivore density (ind m�2)
rp Plant intrinsic growth rate (t�1)
rm Pollinator intrinsic growth rate (t�1)
Kp Plant carrying capacity (ind m�2)
Km Pollinator carrying capacity (ind m�2)
am Pollination rate (ind�1 m2 t�1)
ah Plant–herbivore attack rate (ind�1 m2 t�1)
hm Pollinator handling time (t)
hh Herbivore handling time (t)
km Conversion efficiency of energy by pollinators (dimensionless)
kh Conversion efficiency of energy by herbivores (dimensionless)
kp Conversion efficiency of pollination by plants (dimensionless)
dh Herbivore intrinsic death rate (t�1)
l Mortality due to perturbation (t�1)
s Pollinator sensitivity to perturbation relative to herbivore (dimensionless)
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Mn ¼ Kmðrm� lsþamP
nðkmþhmðrm� lsÞÞÞ

rmþamhmP
nrm

Hn ¼ ð1þahhhP
nÞððKp�PnÞð1þamhmP

nÞrmþamKpM
nkpÞ

ahKpð1þamhmP
nÞ ð3Þ

In the next section we study when this coexistence equilibrium
becomes infeasible (i.e. when one of the three density equations
becomes negative). At least one species then disappears. Note
however that, while positive densities are necessary conditions
for coexistence, they may not be sufficient. The system can for
instance exhibit bistability, or the equilibrium may be locally,
but not globally stable. Furthermore, the conditions of local
stability we computed based on Routh–Hurwitz criteria are not
tractable. Conditions of global stability can be analyzed using

permanence criteria (Hofbauer et al., 2008), but their full
determination is a work in itself that goes beyond the scope of
the present article. Also, we note that in all simulations we
made, we never observed bistable situations or unbounded
changes in densities. We however observed situations under
which the coexistence equilibrium has positive densities, but is
unstable, so that trajectories converge toward a limit cycle. Such
cyclic dynamics increase the vulnerability of the system, when
low populations are reached, vulnerable to demographic sto-
chasticity. Existence of cycles is always checked numerically for
any of the situations described below.

3.3.1. Order of extinction
By solving pollinator and herbivore equilibrium equations

(Eq. (3)) to zero, limits of extinction with respect to l and s can
be found (see Appendix A for full expressions). There is a limit
value llim of perturbation intensity at which the extinction order
(pollinators or herbivores first) changes. This value can be com-
puted using the difference between pollinator and herbivore limits
of extinction, and its expression is llim ¼ �dhþahkhKp=ð1þahkhKpÞ.
Corresponding to llim, there is a slim that cannot be computed
analytically but that can be found graphically. Fig. 1 displays these
limits and the behavior of the system depending on how the press
perturbation is implemented, for three different sets of para-
meters. Depending on s, the first species to go extinct with
increasing l varies. In Fig. 1(C), for instance, the two arrows show
two distinct extinction orders. When s is relatively high (superior
to slim), pollinators are the first to go extinct when l increases.
When s is relatively low (inferior to slim), herbivores are the first to
go extinct when l increases. The equilibrium moves to another
steady-state where only plants and pollinators persist. We note
that the limit we undercover is only dependent on the plant
carrying capacity and on the herbivore dynamical parameters, so
that the extinction order in the system is purely determined from
the trophic subpart of the system.

3.3.2. Density responses to changes in s and l
When the coexistence equilibrium is stable, we further analyze

the implications of perturbation by computing variations in
population sizes of the three species. Density responses to changes
in s and l at the coexistence equilibrium (Eq. (3)) are computed by
differentiating equilibrium equations (3) with respect to s and l for
plants, pollinators and herbivores. The signs of derivatives are
obtained analytically (see Table 2 and Appendix A). The analytical
solution for the change in herbivore density with perturbation
intensity l does not allow a tractable condition regarding the sign
of the derivative. However, numerical simulations suggest that
herbivore density can either increase or decrease when l increases.

We find different responses to changes in s and l for each species.
An increase in sensitivity s of pollinators has a negative impact on
both pollinator and herbivore populations (Appendix A, Table A1).
When s increases, pollinators are facing a higher mortality. The
efficiency of pollination is reduced, leading to a decrease in plant
growth and herbivore density. Plant equilibrium density is not
affected by an increase in pollinator sensitivity, as it is only
constrained by herbivore parameters at the coexistence equilibrium
(Eq. (3)). For the same reason, when intensity of perturbation l
increases, it generates a positive effect on plant density, due to a drop
in herbivory intensity.

The responses of pollinator and herbivore densities to an
increase in perturbation intensity l involve an interplay between
direct and indirect effects whose superposition may lead to overall
positive or negative effects (Appendix A, Table A1). To illustrate
this, we generate bifurcation diagrams with respect to l, for two
values of pollinator sensitivity s (Fig. 2). Parameter sets mirror

Fig. 1. Extinction limits for pollinators (continuous lines) and herbivores (dashed
lines) with respect to intensity of perturbation l and sensitivity of pollinator s. llim
values at which extinction order is reversed are indicated in the x-axis. In each of
the three panels, the community composition is shown. Plant carrying capacity (Kp)
and herbivore mortality (dh) are different in each graph. (A) Kp¼50 and dh¼3.5.
(B) Carrying capacity of plant is reduced, Kp¼5 and dh¼3.5. (C) Herbivore mortality
is lowered, Kp¼50 and dh¼1.5. In this panel, arrow (1) illustrates a case where
pollinators are the first to go extinct with increasing l, whereas arrow (2) shows
where herbivores disappear first. Parameters values are rp¼0.5, rm¼0.5, Km¼50,
am¼1, ah¼1, hm¼0.2, hh¼0.1, km¼0.5, kh¼0.5, kp¼0.5.
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the ones used in Fig. 1. When l increases, plants are released from
herbivory pressure. Plant density increases and pollinators can
benefit from this higher density of resource. Such a benefit to the
pollinator population requires that it is not too sensitive to
perturbation (Fig. 2 (A), (C) and (E)). When pollinators are too
sensitive, the direct detrimental effect of perturbation is too strong
to be balanced by the indirect positive effect of a lower herbivory
pressure (Fig. 2 (B), (D) and (F)) so that pollinator density
decreases.

It is very striking that, when pollinator sensitivity is low, direct
and indirect effects of the perturbation on herbivores are almost
exactly balanced, so that herbivore density hardly varies on a large
range of l values (Fig. 2 (A), (C) and (E)). This can be explained by
the occurrence of a second indirect effect. When plants and
pollinators present higher densities with higher perturbation l
(Fig. 2 (A), (C) and (E)), due to herbivore release, the increase in
plant density favours higher pollinator densities. This creates an
indirect positive effect on herbivores. As a result, herbivore density
remains approximately constant while the perturbation increases.
This remains true up to a limit value of l, where herbivores
disappear abruptly. Therefore, indirect effects associated with the
mutualistic–antagonistic dynamics seem to produce threshold
behaviors in our simple system.

3.3.3. Stability of the community
When pollinators are the first to go extinct, the remaining

system may exhibit cyclic dynamics (Fig. 2 (F)). This indicates that
the mutualistic interaction (plant–pollinator) can play a critical

role in the overall stability of the system and that the system can
become more vulnerable once pollinators are extinct.

This stabilization of cyclic dynamics by pollinators does not
systematically occur. For some other sets of parameters, the plant–
herbivore interaction is not stabilized by plant–pollinator interac-
tions and all three species display cyclic dynamics. As shown in
Fig. 3, the stabilizing effect of the mutualistic interaction critically
depends on the saturation parameters of pollinator and herbivore
functional responses (i.e. the products amhm and ahhh). Let us start
with amhm4ahhh (Fig. 3 (D)) and decrease the product amhm, by
reducing either am (Fig. 3 (A) and (C)) or hm (Fig. 2 (A) and (B)).
When amhm decreases relative to ahhh, the range of perturbation
intensity l and pollinator sensitivity s for which the plant–
pollinator interaction is stabilizing becomes smaller (Fig. 3). When
amhm ¼ ahhh (Fig. 3(A)), the plant–pollinator interaction does not
stabilize the system for a large range of disturbance scenarios. A
possible explanation is that fast saturation of the mutualistic
relationship (i.e. when amhm is high enough) allows for more
constant, less density-dependent benefits for the two partners,
which increases the overall stability of the system. This hypothesis
is further supported by Routh–Hurwitz criteria. Although general
conditions of stability are not tractable for the complete system, at
the limit of existence of pollinator population, it is possible to
simplify these conditions. When pollinator density is close to 0 (as
when pollinators invade), the conditions of stability clearly under-
line that the relative shapes of functional responses are critical for
the stability of the coexistence equilibrium (see Appendix A).

When the system is stable, we compute the resilience of the
system following equation (2). Return time increases when the
community is close to pollinator extinction, for all sets of

Fig. 2. Bifurcation diagrams showing plant (continuous lines), pollinator (long-dashed lines) and herbivore (dashed lines) densities depending on l, for each of the three
previous sets of parameters (Fig. 1) and for two levels of pollinator sensitivity s. Panels (A), (C) and (E) represent density variations when pollinator sensitivity is low while
panels (B), (D) and (F) illustrate high sensitivity scenarios. In panel (F), when pollinators become extinct, plants and herbivores show cyclic dynamics. Maxima and minima of
the densities are then plotted to display the amplitude of oscillations. For each panel, constant parameters are the following: rp¼0.5, rm¼0.5, Km¼50, am¼1, ah¼1, hm¼0.2,
hh¼0.1, km¼0.5, kh¼0.5, kp¼0.5.
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saturating parameters (Fig. 3), again suggesting that the presence
of pollinators strongly improves the stability of the system. Also,
note that in most cases, the return time is larger when the three
species coexist. This result can be explained by the larger dimen-
sionality of the system under such conditions. The path used to
return to the equilibrium may be longer, due to the higher number
of dimensions (May, 1972, 1973).

4. Discussion

Our results suggest several indirect pathways through which
adding a mutualistic interaction to antagonistic models affects their
dynamics. We find that the interplay between direct effects of
perturbation and indirect effects combining several types of interac-
tions is critical for the response of the community to perturbation.

The observation that an increase in mortality may result in
higher densities has previously been noted in antagonistic systems
and named hydra effect (Abrams and Matsuda, 2005). Several
mechanisms have been described to explain this phenomenon,

such as cyclic dynamics, stage-structured populations or cascade
effects in trophic structure (Abrams and Vos, 2003; Abrams and
Matsuda, 2005; Abrams, 2009). Here, we find that the combination
of mutualistic and antagonistic interactions, a situation likely
ubiquitous in natural communities, can also lead to such “hydra
effects”. A necessary ingredient is for the mutualistic species to be
little sensitive to the perturbation compared to the antagonistic one.

While interesting from a theoretical point of view, such effects
also have important implications for the management of ecosys-
tem services. For instance, even when no hydra effects occur, we
often find that herbivore density can be fairly constant over a large
range of perturbation intensity, then crashes. When considering
the management of agricultural pest, this would mean that
pesticide use can appear inefficient so that increased intensity of
application seems necessary to the detriment of pollinators. At a
given threshold, herbivore population will crash. This switching
behavior implies that the observed density of herbivores does not
yield a good proxy for the efficiency of the treatment. Conversely,
if the goal is to conserve a species of herbivores in phase of a
disturbance that directly impacts its mortality, this result would
mean that a stable population density is not necessarily a good
indicator for the future maintenance of the species.

Density responses to perturbation are largely dependent on the
degree of sensitivity of pollinators. Insecticides are designed for pests
(herbivores or pathogens). Except for honey bees, their toxicity for
pollinators is usually not assessed (Thompson and Hunt, 1999). Our
results suggest that this lack of knowledge could have dramatic
consequences not only for pollinators but also for the management of
the perturbation as a whole. Even when pollinators are not the first
to disappear, the outcome of insecticide application largely depends
on pollinator sensitivity. When the sensitivity of pollinators is low, it
helps herbivores to survive even at high insecticide use. This may
have important consequences for other environmental and health
issues associated with such high levels of toxic compounds. On the

Fig. 3. Equilibrium resilience of the community depending on the perturbation scenario. ah and hh (ah¼1 and hh¼0.1) are held constant and am and hm vary in order to
compare the effects of pollinator saturation parameters (amhm) relative to herbivore ones. Continuous lines represent pollinator existence limits while dashed lines represent
herbivore existence limits. Grey shadings indicate return-time τ on a log-scale and cross-hatched parts depict cyclic dynamics. Constant parameters are the following:
rp¼0.5, rm¼0.5, Kp¼50, Km¼50, km¼0.5, kh¼0.5, kp¼0.5, dh¼1.5, corresponding to Fig. 1(C) with varying hm and am.

Table 2
Changes in densities at the coexistence equilibrium with l and s.

Partial derivative Sign Equation

∂Pn=∂l þ kh
ahðkh�hhðdhþ lÞÞ2

∂Pn=∂s 0 0

∂Mn=∂l 7 Km

rh

amamkmkh
ðamhmðdhþ lÞþahðkh�hhðdhþ lÞÞÞ2

�s

 !

∂Mn=∂s � �Kml
rm

∂Hn=∂s 7 � amkhKhlkp
ðahhmðdhþ lÞþahðkh�hhðdhþ lÞÞÞrm
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other hand, when pollinator sensitivity is high, they often disappear
first with insecticide application, with catastrophic consequences for
pollination services and a possible deterioration of ecosystem stabi-
lity. In both scenarios, insecticide application leads to detrimental
effects on ecosystems services, but the resulting ecosystem function-
ing ends up being very different when the two cases are compared.

We also find that mutualistic interactions can stabilize antag-
onistic ones. Ringel et al. (1996), in a different model mixing
antagonistic and mutualistic communities, found that mutualistic
interactions can enlarge the conditions of existence (but not of
stability) of antagonistic interactions. Wang et al. (2012) and
Holland et al. (2013), in a different model of an antagonistic–
mutualistic community, found that the three species densities can
display cyclic dynamics. Using a different type of functional
response, they also found that the three species can coexist at
stable densities, but they do not report the destabilization phe-
nomenon we find when the pollinator disappear. Because inter-
action stability is supposed to be tightly linked to the long term
sustainability of communities (Rosenzweig and MacArthur, 1963;
Rosenzweig, 1971), any stabilising ingredient can play a crucial role
in maintaining communities. Unstable systems are considered
more vulnerable, as population densities can go to low values
rendering them susceptible to extinction caused by other pertur-
bations or simply demographic stochasticity. Our results suggest
that the widespread co-occurrence of antagonistic and mutualistic
interactions plays a critical role in stability maintenance.

In this sense, the stabilizing role of the mutualistic interaction
may be viewed as an ecosystem service provided by the pollinator
community, benefiting the reliability and persistence of the
system. This “stabilization” service adds to the already largely
acknowledged pollination service.

The role of pollinators in stability of antagonistic–mutualistic
communities has already been investigated in an empirical net-
work, but for an other kind of stability. Pocock et al. (2012)
suggested that systems containing pollinators are less robust to
extinctions (robustness is related to the number of secondary
extinction following primary extinctions). These results show that
we need to account for the different facets of stability when
studying the role of mutualistic interactions in food-webs. So this
topic needs further investigations.

Because we know little about the propagation of disturbances in
systems made of different interaction types, we chose to start with a
simple model. We use this simplicity to point out specific density
dependent mechanisms between mutualists and antagonists. These
results then can be considered in an agricultural context, but also for
other perturbation scenarios (pollution, habitat change, etc.) that exert
extra-mortality for many different species, antagonists and mutualists,
simultaneously. In agricultural landscapes, we anticipate that the
model is more readily applicable to plants of natural ecosystems
submitted to disturbances coming from surrounding fields. These can
be meadows, crop edges, hedgerows, where insecticides diffuse (Arias-
Estévez et al., 2008; Goulson, 2013). Whether our way of modeling the
plant dynamics applies to agricultural plants is more questionable.
There, the density of agricultural plants is partly controlled by humans
and the impact of insects on plant density is less direct. However, the
degree of human control on cultivated plant density varies widely
among agricultural systems, from weak in some traditional cultivated
systems to strong in the more intensive (Malézieux, 2012). Traditional
cultivated systems are closer to natural systems, where plant density is
less controlled by humans and more by the local environment
(Malézieux, 2012). We think that our model can still remain a useful
approximation in such instances. In intensive agriculture, on the other
hand, plant density is largely fixed by humans. Our model applies less
easily to such situations, though a particular set of parameters – large
plant growth rate, large carrying capacity, large intensity of insecticide
use – would produce a situation in which the plant density would be

maintained around Kp, independent of insects, as we would envision
in extremely intensive agricultural fields. Note that, we should choose
such extreme parameters sets, the indirect effects we describe would
be still in actions but arguably less impressive compared to more
balanced scenarios.
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A Appendix: Analytical analysis of the model

A.1 Existence and stability of the equilibrium points

The plant-pollinator-herbivore model, as speci�ed in the main text, has eight equilibrium

points fully determined by setting time derivatives of the model to zero.

Since it is necessary to have P ∗ ≥ 0, M∗ ≥ 0 and H∗ ≥ 0 at these eqilibrium points, we can

compute their conditions of existence.

We also compute the stability conditions of these points, by looking at the eigenvalues of

the jacobian matrix at these equilibriums. When all the eigenvalues have negative real

parts, we have a stable equilibrium, whereas when at least one of the eigenvalues has a

positive real part, the equilibrium is unstable.

A.1.1 Trivial equilibrium point

The trivial equilibrium point S1 = (P ∗ = 0;M∗ = 0;H∗ = 0) always exists but is unstable

given our hypothesis of facultative plant-mutualist mutualism. The plant is always able to

invade the system.

A.1.2 Plant equilibrium point

The plant equilibrium point S2 = (P ∗ = Kp;M
∗ = 0;H∗ = 0) always exists and it is stable

as long as the perturbation is strong enough to eliminate the pollinator and the herbivore.
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This happens when the two following conditions are met:

l > −dh +
ahkhKp

1 + ahhhKp

(1)

ls > rm +
amkmKp

1 + amhmKp

(2)

The �rst condition ensures that the perturbation is too severe for the herbivore to invade

and the second condition is similar but for the pollinator.

A.1.3 Pollinator equilibrium point

The pollinator equilibrium point S3 = (P ∗ = 0;M∗ = Km(rm − ls)/rm;H
∗ = 0) exists if

rm > ls, but it is an unstable node because the plant will invade the system for any set of

parameter values.

A.1.4 Plant-herbivore equilibrium point

Equilibrium point S4 allows existence of the plant and the herbivore, with the following

density equations:

P ∗ =
dh + l

ah(kh − hh(dh + l))
(3)

H∗ =
kh(−dh − ahdhhhKp + ahKpkh − l − ahhhKpl)rp

a2hKp(−dhhh + kh − hhl)2
(4)

It corresponds to the equilibrium of the well-known Rosenzweig-MacArthur model [1, 2].
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Existence condition

This equilibrium point exists if the following condition is met:

l < −dh +
(ahkhKp)

(1 + ahkhKp)
(5)

The condition ensures that both the plant and the herbivore have positive densities.

Stability conditions

This plant-herbivore equilibrium has two stability conditions:

ls >

(
amkm(dh + l)

amhm(dh + l) + ah(kh − hh(dh + l))
+ rm

)
(6)

l > −dh +
kh
hh

(
ahhhKp − 1

ahhhKp + 1

)
(7)

The �rst condition (equation 6), ensures that the pertubation is too severe for the

pollinator to invade. The second condition (equation 7), ensures that the plant and the

herbivore density does not display continuous cyclic dynamics. Then, between the �rst and

the second condition, the two species have unstable densities, that display cyclics

dynamics. These dynamics are shown in �gure A1.

A.1.5 Plant-pollinator equilibrium points

The plant-pollinator subsytem is de�ned by this two-equation system:

1

P

dP

dt
= rp

(
1− P

Kp

)
+ kpg(P )M (8)

1

M

dM

dt
= rm

(
1− M

Km

)
+ kmg(P )P − ls (9)
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with g(P ) = am/(1 + amhmP ).

This system has three equilibrium points. Expressions of the coexistence points are very

complex, but in all the numerical simulations we made, only the �rst of these three points

can have positive densities, the other two being always negative.

A.1.6 Plant-pollinator-herbivore equilibrium point

The three species coexist at only one equilibrium point, where species densities are:

P ∗ =
dh + l

ah(kh − hh(dh + l))
(10)

M∗ =
Km(rm − ls+ amP

∗(km + hm(rm − ls)))

rm + amhmP ∗rm
(11)

H∗ =
(1 + ahhhP

∗)((Kp − P ∗)(1 + amhmP
∗)rm + amKpM

∗kp)

ahKp(1 + amhmP ∗)
(12)

Existence condition

By solving coexistence equations of herbivore and pollinator to zero (H∗ = 0 and M∗ = 0),

according to l and s, we can �nd the extinction limits for the pollinator (slimM
) and the

herbivore (slimH
):

slimM
=

1

l

(
amkm(dh + l)

amhm(dh + l) + ah(kh − hh(dh + l))
+ rm

)
(13)

slimH
=

ah(kh − hh(dh + l))rm + am(dh + l)(km + hmrm)

l(amhm(dh + l) + ah(kh − hh(dh + l)))

−
dh+ahdhhhKp+l+ahKp(−kh+hhl))(ahhh(dh+l)+ah(kh−hh(dh+l)))2rprm

ama2hKpKm(kh−hh(dh+l))2kp

l(amhm(dh + l) + ah(kh − hh(dh + l)))
(14)

As long as s is below the value slimM
, the pollinator is present in our community. When s
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increases beyond this limit value, the pollinator becomes too sensitive to sustain the

perturbation. Similarly, when pollinator sensitivity s is below slimH
, the herbivore is

present and when s exceeds this value, the herbivore disappears.

Stability conditions

Lastly, the stability conditions for the full coexistence equilibrium point, whose analytical

expression is shown in the main text, are not analytically tractable. Overall behavior of

this coexistence equilibrium are discussed in the main text.

However, the conditions for the stability of the coexistence equilibrium can be approached

in a extreme case where the pollinator density is close to 0. By simplifying the jacobian

matrix, the three Routh-Hurwitz criteria for the stability of the three-species equilibrium

point are [3]:

crit1 = − a2hH
∗hhP ∗

(1 + ahhhP ∗)2
+

a2mhmkpM
∗P ∗

(1 + amhmP ∗)2
+
M∗rm
Km

+
P ∗rp
Kp

(15)

crit2 =
a2hH

∗khM∗P ∗rm
Km(1 + ahhhP ∗)3

(16)

crit3 = −crit2

+ crit1

(
a2hH

∗khP ∗

(1 + ahhhP ∗)3
− a2mkmkpM

∗P ∗

(1 + amhmP ∗)3
− a2hH

∗hhM∗P ∗rm
Km(1 + ahhhP ∗)2

+
a2mhmkpM

∗2P ∗rm
Km(1 + amhmP ∗)2

+
M∗P ∗rmrp
KmKp

)
(17)

For local stability, the three criteria of Routh-Hurwitz must be positive. Looking at how

the invasion of mutualists change the sign of these criteria gives some information on the

stability of the system. First the second criterion is always positive, mutualists being
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present or not. In the �rst criterion, the members in which M∗ appears are positive. Hence

when the mutualists invade, these terms appear and increase the probability of the �rst

criterion to be positive.

The analysis of the third criterion is less intuitive. When the mutualists invade, they are

involved in both positive and negative members in crit3. However, it is possible to think at

this criterion in term of a polynomial in M∗ (λ3M∗3 + λ2M
∗2 + λ1M

∗ + λ0). Since we

consider M∗ as close to zero, the third and second order terms in this polynomial can be

ignored. Hence, only the constant term (which is independant of M∗) and the �rst order

term are important for the sign of this criterion and, so, the stability. Since the constant

term of this polynomial is not dependent on M , the invasion of mutualists does not have

any in�uence on it. The second term can be expressed:

λ1 = P ∗2
(

a4hH
∗2h2hrm

Km(1 + ahhhP ∗)4
+

rp
K2

p

(
− a2mkmkpKp

(1 + amhmP ∗)3
+
rmrp
Km

)

+
a2hH

∗

(1+ahhhP ∗)3

(
am2kp(hmkh + amh

2
mkhP

∗ + hhkm(1 + ahhhP
∗))

(1 + amhmP ∗)3
− 2hh(1 + ahhhP

∗)rmrp
KmKp

))

It is feasible to work on this term, regarding the respective values of ahhh and amhm. When

ahhh is very small compared to amhm, we can ignore the terms for which denominators

contain amhm. In this case, two terms remain in λ1. It is easy, by replacing P ∗ with its

density equation to see that the remaining expression is always positive. However, if ahhh

is bigger than amhm, only the central term remains in the equation. It is di�cult to have

information on the sign of λ1 because it is highly dependent on other parameters.
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The message that emerges from this analysis is that when the pollinators invade the

system, the stabilizing/destabilizing e�ect we �nd is highly dependent on the relative

shapes of the functional responses. When amhm is higher than ahhh, λ1 seems to be

positive and so it increases the probability of stability (i.e. the probability that the three

Routh-Hurwitz criteria are positive is higher). Hence the invasion of pollinators seems to

stabilize the system. However, if amhm is lower or equal to ahhh, it is di�cult to have

information on the signs of the criteria. Hence, the invasion of pollinators may be

stabilizing or destabilizing, depending on the values of the other parameters. This �nding

supports our simulations and the explanation we give in the main text.

A.2 Order of extinction

At the plant-pollinator-herbivore coexistence equilibrium, the limits of existence of

pollinator and herbivore are respectively equations (13) and (14). Which one of these two

conditions is the most restrictive determines the order of extinction. It is possible to show

that the two conditions are equal for llim = −dh + (ahkhKp)/(1 + ahkhKp). When l is

smaller than this value, the �rst condition is more restrictive and the pollinator will always

go extinct �rst when s increases. When l is larger than this value, the second condition is

the more restrictive and the herbivore is the �rst to go extinct.

A.3 Density responses to l and s

For each of the equilibrium points, we compute the variations of species densities with an

increase in l or s, by setting the �rst partial derivatives of equilibrium equations, with
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respect to l and s.

A.3.1 Plant-herbivore equilibrium point

When the plant-herbivore equilibrium is stable, we can compute the variations of these

densities with an increase in l. The variations of plant and herbivore densities with respect

to l are:

∂P ∗

∂l
=

kh
ah(kh − hh(dh + l))2

(18)

∂H∗

∂l
=

khrp(kh + hh(dh + ahKp(dhhh − kh) + l(1 + ahKphh)))

a2hKp(−kh + hh(dh + l))3
(19)

The plant derivative at this equilibrium point, with respect to l is always positive. Given

condition (5), the denominator of (19) is negative. The numerator is an increasing linear

function in l, and it is null for l = −dh + kh(ahhhKp − 1)/hh(ahhhKp + 1), that is also the

limit of disappearance of cycles. Hence, when the equilibrium is stable, herbivore density

decreases with l. To sum up, when this equilibrium is stable, plant density increases with l,

while herbivore density decreases, until the herbivore go extinct. When the system displays

cyclic dynamics, the equilibrium values of plant and herbivore densities increase with l.

Equilibrium densities when there is cyclic dynamics are of little interest. However, changes

in mean density of consumers when cycles occur have already been investigated for the

Rozensweig-MacArthur model [4, 5]. An increase in mortality enhances the mean density of

consumers, until the mortality rate becomes su�ciently high to stabilize the system [4, 5].
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A.3.2 Plant-pollinator equilibrium point

Even if equilibrium equations of the plant-pollinator point are complex, it is still possible

to use analytical tools to get indications regarding the variations of plant and pollinator

densities with respect to perturbation parameters. At the equilibrium (P ∗ and M∗),

equations (8) and (9) are equal to zero. Therefore:

− rp
Kp

∂P ∗

∂l
+ kpg

′(P ∗)
∂P ∗

∂l
M∗ + kpg(P

∗)
∂M∗

∂l
= 0 (20)

∂P ∗

∂l

(
kmg

′(P ∗)P ∗ + kmg(P
∗)− rm

Km

rp
Kp

− kpg
′(P ∗)M∗

kpg(P ∗)

)
= s (21)

From equation (20), we �nd that:

∂M∗

∂l
=

1

Kpg(P ∗)

(
rp
Kp

− kpg
′(P ∗)M∗

)
∂P ∗

∂l
(22)

Since g(P ∗) is a decreasing function of P ∗, g′(P ∗) is negative and the term in brackets in

equation (22) is positive. Then, ∂M∗/∂l has the same sign than ∂P ∗/∂l and M∗ vary in

the same way as P ∗ with an increase in l.

Analysis of equation (21) is harder. However, note that in the plant-pollinator system, P ∗

is always superior to Kp. Since Kp is the carrying capacity of plants, his value is usually

superior than the values of the other parameters. At Kp, the �rst term of the bracket is of

order −K−1p and the second term of order K−1p . The sum of the two terms is therefore very

small and it can be shown that it decreases asymptotically toward 0+ when P ∗ increases.

Therefore, the third term of the bracket becomes dominant, and it is negative. Then, we

expect that for biologically plausible parameter values, the derivatives of P ∗ and M∗ with
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respect to l will be negative. Di�erentiating with regard to s is strictly symmetrical and

yields the same analytical results. In conclusion, we expect plant and pollinator densities

to decrease when s or l increase. This is con�rmed by all the numerical simulations made.

Examples are shown in �gure A1 (b).

A.3.3 Plant-pollinator-herbivore equilibrium point

The �rst partial derivatives of equations for the coexistence equilibrium, with respect to s

and l are:

∂P ∗

∂s
= 0 (23)

∂P ∗

∂l
=

kh
ah(kh − hh(dh + l))2

(24)

∂M∗

∂s
= −Kml

rm
(25)

∂M∗

∂l
= Km

amahkmkh
(amhm(dh+l)+ah(kh−hh(dh+l)))2

− s

rh
(26)

∂H∗

∂s
= − amkhKhlkp

(amhm(dh + l) + ah(kh − hh(dh + l)))rm
(27)

For the herbivore the derivative with respect to l cannot be resolved analytically, but

numerical simulations show that this derivative could be either positive or negative,

depending on s.

From the equations (24) to (27), we show that when s increases, the densities of pollinator
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but also of herbivore at equilibrium decrease (considering that all parameters are positive

and that kh − hh(dh + l) must be positive to ensure a positive plant density). The density

of plant is not a�ected by s at the coexistence equilibrium.

When l increases, plant density is always increasing at the coexistence equilibrium. The

pollinator density can increase or decrease when perturbation intensity l increases,

depending on its sensitivity s. When s is higher than amahkmkh
(amhm(dh+l)+ah(kh−hh(dh+l)))2

, M∗

decreases, and when s is lower, M∗ increases. These results are summarized in table A.1.

∂l ∂s

∂P ∗ + 0

∂M∗ +/- -

∂H∗ +/- -

Table A.1: Signs of derivatives of plant, pollinator and herbivore densities at the coexistence
equilibrium according to s and l. A plus sign means that the density of the species increases
with an increase in the perturbation parameter s or l. A minus means a decrease in species
density with an increase in the perturbation parameter. A zero means that species density
is not a�ected by variations in the corresponding parameter.
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l

rp = 0.5 Kp = 50 kh = 0.5 ah = 0.5 hh = 0.1 dh = 1.5
l

rp = 0.5 Kp = 50 rm = 0.5 Km = 50 kp = 0.5
km = 1 am = 1 hm = 0.1 s = 1



plant-herbivore interactions. For the others parameters (Kp, Km, rp, rm and dh), we ran

simulations using four di�erent values for each parameter. s and l are systematically varied

between 0 and 10, by steps of 0.1. In total, we therefore studied 160000 parameter sets.

Results are presented in �gure B1 to B5, for s and l between 0 and 6, to focus on the

coexistence part. We �nd no qualitative changes in our main conclusions, compared to the

ones detailled in the main text. When Kp is high, the plant density is higher and for some

perturbation scenarios, the pollinator cannot stabilize the plant-herbivore system (�gure

B2). Then all the three species display cyclic dynamics.
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Chapitre 3

Coévolution des pollinisateurs et

herbivores et maintien des communautés

face à la perturbation par les insecticides

You know who's back up in this *** !

Dr. Dre, 2001. 2001, The Chronic
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Introduction

Ce deuxième chapitre est une suite directe aux résultats précédants. Nous avons vu com-

ment la relation entre interactions antagonistes et mutualistes a�ecte la réponse écologique

des communautés aux perturbations. Ces dynamiques ne peuvent être comprises en étudiant

les di�érents types d'interactions séparément.

Cependant, les perturbations d'origine anthropique engendrent des pressions de sélections

sur ces organismes (Palumbi, 2001). Il existe de nombreux exemples de réponses évolutives

dans la littérature (Coltman et al., 2003; Olsen et al., 2004) et ces réponses modi�ent les taux

de croissance des organismes. Dans notre cas, si ces réponses évolutives modi�ent les taux

de croissance des pollinisateurs et des herbivores, alors elles vont se répercuter à l'échelle

de la communauté au travers des e�ets indirects décrits précédemment. Le but de ce cha-

pitre est d'ajouter cette dimension évolutive au modèle précédent, à l'aide des outils de la

dynamique adaptative, et d'étudier les conséquences des dynamiques évolutives sur la struc-

ture de la communauté. Nous montrons que l'évolution du trait de sensibilité de l'herbivore,

face à la perturbation, a un e�et négatif sur la communauté en terme de densités et de

coexistence des espèces. L'adaptation de l'herbivore peut amener le pollinisateur à son ex-

tinction. Au contraire, l'adaptation du pollinisateur a un e�et positif sur la communauté.

Cette adapation peut même faciliter le retour de l'herbivore dans la communauté, suite à sa

disparition. Lorsque l'herbivore et le pollinisateur coévoluent, nous montrons comment les

valeurs relatives des potentiels évolutifs de l'herbivore et du pollinisateur peuvent modi�er

les trajectoires évolutives attendues et amener, dans certains cas, une maladaptation des

organismes et la communauté à sa disparition. Encore une fois, le modèle utilisé est simple

mais les résultats peuvent être discutés dans un contexte agricole. Ainsi, ce chapitre ajoute

une dimension évolutive aux problématiques agricoles, dimension qui reste très peu explorée.

Ce chapitre est écrit sous la forme d'un article qui est proposé comme contribution à

un numéro spécial de Advances in Ecological Research, intitulé � Scaling up individual trait

variation to community dynamics � et édité par Samraat Pawar et Guy Woodward.
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Abstract

Current global changes generate multiple disturbances on natural communities. The ecological and 

evolutionary  responses  of  organisms to  disturbances  may have  profound effects  on community 

structures.  While  such  effects  are  widely  recognized,  few  theoretical  studies  consider 

simultaneously antagonistic and mutualistic interactions in this context. If ecological dynamics of 

this kind of system under disturbance are now described, their evolutionary dynamics are largely 

unknown. To study the eco-evolutionary interplay between the two interaction types, we build an 

evolutionary model of a plant-pollinator-herbivore community confronted to a disturbance, the use 

of pesticides in agricultural landscapes. Both pollinators and herbivores suffer extra-mortality from 

pesticides and their sensitivities are allowed to evolve. We find that herbivore evolution decreases 

the densities of the two other species and may drive pollinators to their  extinction.  Conversely, 

pollinator evolution enhances densities and the maintenance of the community. Coevolution of the 

two  sensitivities  allows  for  more  diverse  outcomes  that  cannot  be  accounted  for  by  the  mere 

addition  of  the  evolution  scenarios.  We  propose  explanatory  mechanisms  based  on  density-

dependent effects and standing phenotypic variabilities. These results give insights on the interplay 

between interaction types  in  natural  communities  and have important  implications  for  the  eco-

evolutionary management of pest control and pollination service.
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Introduction

Human activities generate disturbances that affect both the ecological and evolutionary dynamics of 

communities and ecosystems (Vitousek, 1997; Palumbi, 2001). Several examples of trait evolution 

in response to anthropogenic disturbances have been reported, as well as their consequences for the 

maintenance of populations and ecosystem services (Dieckmann and Ferrière, 2004). Fisheries, for 

example, lead to maturation of fishes at earlier age and smaller size (Olsen  et al., 2004). These 

changes  in  phenotypic  traits  affect  the  growth rate  of  populations  and compromise  fish  stocks 

(Olsen  et  al.,  2004).  In  agricultural  landscapes,  evolution  of  resistances  to  pesticides  has  been 

reported  repeatedly  (Rex  Consortium,  2013).  The  emergence  of  these  resistances  reduces  the 

efficacy of pest control measures and side effects of pesticides on natural populations undermine the 

durability of agricultural systems (Potts et al., 2010). These changes in life history traits can affect 

population growth rates (Coltman  et al.,  2003; Olsen  et al.,  2004) with positive (“Evolutionary 

Rescue”;  Gomulkiewicz  and  Holt,  1995)  or  negative  effects  (“Evolutionary  Deterioration”  and 

“Evolutionary Suicide”; Matsuda and Abrams, 1994; Gyllenberg and Parvinen, 2001; Dieckmann 

and Ferrière, 2004) for population survival. Drops in fish densities associated with evolution of 

earlier  maturation  (i.e.  a  case  of  “Evolutionary  Deterioration”)  for  instance  compromise  the 

durability of fisheries (Olsen et al., 2004). These evolutionary-driven changes in densities may then 

propagate  to  the  community  level  through  indirect  effects  (Wootton,  1994),  leading  to  diffuse 

coevolution and changes in community processes (Janzen, 1980; Walsh, 2013). 

Unfortunately, models studying eco-evolutionary dynamics and species extinction in the face of 

disturbances  usually  account  for  just  one  species  (eg  Gomulkiewicz  and  Holt,  1995)  or  one 

interaction  type  (eg,  antagonistic  interactions;  Matsuda  and  Abrams,  1994).  Recently,  several 

studies have emphasized the specificity of indirect effects involving antagonistic and mutualistic 

interactions  in  natural  communities  (Fontaine  et  al.,  2011;  Georgelin  and  Loeuille,  2014).  In 

particular,  ecological  responses  of  antagonistic-mutualistic  communities  to  disturbances  are 
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constrained  by  the  interplay  between  the  two  interaction  types  that  produce  density-dependent 

effects  of different signs (Georgelin and Loeuille,  2014).  From the point of view of ecological 

dynamics,  mutualistic  interactions  increase  the  densities  of  partner  species  while  antagonistic 

interactions have in general negative effects on resource densities. When the interplay between the 

two interaction types is accounted for, the signs of indirect effects is highly constrained by the traits  

and abundances of organisms (Georgelin and Loeuille, 2014). However, evolutionary dynamics of 

traits often change these patterns. Evolution of traits in antagonistic interactions may lead to an 

increase in densities of the species (i.e. a case of “Hydra Effect”; Abrams and Matsuda, 2005), 

while  in  mutualistic  interactions,  it  can  lead  to  a  decrease  in  densities  and  even  extinctions 

(Bronstein et al., 2004). 

Agricultural  landscapes  are  confronted  to  insect  pests  (antagonistic  interactions)  and  rely  on 

pollination  services  (mutualistic  interactions).  The  joint  management  of  pest  controls  and  of  a 

sustainable  pollination  service  therefore  needs  models  that  consider  the  two  interaction  types. 

Particularly,  given  that  pesticides  are  often  used  to  limit  pests,  eco-evolutionary  dynamics 

associated with such a disturbance have to be understood within the complete system, to provide an 

integrative understanding of the propagation of indirect effects within the agricultural system. The 

interplay of phenotypic changes and ecological dynamics may affect these communities through 

two mechanisms.  First,  some phenotypic traits  are  simultaneously  involved in  antagonistic  and 

mutualistic interactions (Fontaine et al., 2011). An obvious example is the existence of floral signals 

in  plants,  that  are  detected  by  pollinators  but  also  by  herbivores  (Strauss,  1997).  Secondary 

metabolites that repel herbivores of plants can also affect interactions with mutualists, for example 

by changing the attractiveness to pollinator (Strauss et al., 1999). These traits act as hubs that link 

the  mutualistic  and antagonistic  parts  of  communities.  Disturbances  that  affect  one  part  of  the 

community (eg, pesticides reducing the density of herbivores) will change the selective pressure on 

these traits with important indirect consequences for the rest of the network. Second, antagonistic 
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and mutualistic species may be linked through indirect density-dependent effects when they share 

interactions with a third species (Wooton, 1994; Georgelin and Loeuille,  2014).  Pollinators and 

herbivores are linked through the density of plants for example. Variations in herbivore density 

either due to direct effects of disturbances or to associated ecological and evolutionary responses 

will  change  pollinator  density  and  vice  versa.  Since  antagonistic  and  mutualistic  interactions 

respectively combine negative and positive indirect effects (Georgelin and Loeuille, 2014), it  is 

necessary to incorporate both of these interactions types to fully understand the eco-evolutionary 

responses of such agricultural communities to disturbances (Fontaine et al., 2011).

Here,  we tackle  the  eco-evolutionary  dynamics  of  antagonistic-mutualistic  systems through the 

prism of this particular applied case, the eco-evolutionary consequences of pesticide application on 

plant-pollinator-herbivore  communities  in  agricultural  landscapes.  The  use  of  pesticides  in 

agricultural  landscapes  affect  both  herbivores  and  pollinators  (Rex  Consortium,  2013). 

Understanding how this disturbance affect the functioning of these communities is critical since 

pollination service and pest control interact (Lundin et al., 2013). From an ecological point of view, 

an important concern posed by pesticides is the threat to pollination services. Declines in pollinator 

density and diversity put the crop yields at risks at the expense of agricultural sustainability (Klein 

et al., 2007). From an evolutionary perspective, several examples of pest resistances to pesticides 

have now been reported, often in a few generations (Mallet, 1989; Rex Consortium, 2013). To date, 

most evolutionary studies have been interested in designing strategies that manage or delay the 

onset  of  resistance  in  pests  (Rex  Consortium,  2013).  While  these  studies  are  crucial  for  the 

maintenance of crop yields, we still have very few information on the consequences of pesticide 

uses for eco-evolutionary dynamics of communities and for the simultaneous management of pests 

and  pollination  services  (Loeuille  et  al.,  2013).  Our  goal  here  is  to  understand  how  adaptive 

responses of herbivores and pollinators to pesticides may change the ecological dynamics of these 

communities in agricultural landscapes.
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We incorporate evolutionary dynamics in a plant-pollinator-herbivore model we previously used to 

study consequences of pesticides for ecological dynamics (Georgelin and Loeuille, 2014).  We let 

species  sensitivities  to  pesticides  evolve  and  study  the  consequences  of  the  trait  evolutionary 

dynamics for the maintenance of the community (species densities and community composition). 

We study two evolutionary scenarios separately. First, only one species is allowed to evolve (either 

the  pollinators  or  the  herbivores).  Second,  we  tackle  the  coevolutionary  dynamics  of  the  two 

sensitivity traits. We focus on three questions: 

(i)  What  are  the  expected  evolutionary  dynamics  of  the  sensitivity  traits  and how do selected 

strategies depend on the intensity of disturbance? Based on direct selective effects, we expect that 

any increase in disturbance will select for a lower level of sensitivity (higher resistance). 

(ii) What are the ecological consequences of trait evolution in terms of densities and community 

composition? We previously showed that ecological dynamics under a low sensitivity of pollinators 

enhances  the  viability  of  the  community  (through  effects  on  density,  extinction  threshold  and 

resilience;  Georgelin  and  Loeuille,  2014).  We therefore  make  the  hypothesis  that  evolution  of 

pollinators toward less sensitivity  will  help the maintenance of the community.  Conversely,  we 

make the opposite prediction for the evolution of herbivores.

(iii) Can the coevolutionary dynamics be predicted from the superposition of two previous cases, 

where only one species sensitivity trait evolves? If, as we predict, antagonist and mutualist adaptive  

responses have opposite effects on the community, we expect that the consequences of coevolution 

on the viability of the community will depend on the evolutionary speeds of the two species, as well 

as on indirect density dependent effects.

Our main results show that single antagonistic or mutualistic trait evolution have contrary effects on 

community structure. While adaptive response of herbivores decreases the densities of the two other 

species and eventually leads to extinction of pollinators, adaptive response of pollinators can help 

the herbivores to remain in  the system Thus,  contrary to other models (Bronstein  et al.,  2004; 

Abrams and Matsuda, 2005),  evolution reinforces the consequences of ecological dynamics rather 
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than limiting them. However, when coevolutionary dynamics are considered, evolutionary speeds 

heavily constrain the maintenance of the community. Coevolutionary outcomes cannot be inferred 

from the simple addition of single-species evolutionary outcomes. We discuss how these results can 

help  explain  the  current  pollination  crisis  and  provide  clues  for  the  future  management  of 

agricultural landscapes.

Model and Methods

Ecological dynamics

The model represents a community of three species, one plant species P, one pollinator species M 

and one herbivore species H:

Variables and parameters are defined in table 1.

Table 1: Definitions and dimensions of variables and parameters

Variable/Parameter description (dimension)

P Plant density (ind.m-2)

M Pollinator density (ind.m-2)

H Herbivore density (ind.m-2)

rp Plant intrinsic growth rate (t-1) 

rm Pollinator intrinsic growth rate (t-1)

Kp Plant carrying capacity (ind.m-2)

Km Pollinator carrying capacity (ind.m-2)

am Plant-pollinator encounter rate (ind-1.m2.t-1)

ah Plant-herbivore encounter rate (ind-1.m2.t-1)

hm Pollinator handling time (t)

hh Herbivore handling time (t)

kp Conversion efficiency of pollination by plant (dimensionless)

dP
dt

=r p P1− P
K P

k p am MP

1am hm P − ah HP

1ah hh P  1.1

dM
dt

=rm M 1− M
Km

km sm am MP
1am hm P −gm smlM 1.2

dH
dt

=kh sh ah HP

1ahhh P −dh H−gh sh lH 1.3
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km(sm) Conversion efficiency function of pollinator (dimensionless)

kh(sh) Conversion efficiency function of herbivore (dimensionless)

dh Herbivore intrinsic death rate (t-1)

l Mortality rate due to disturbance (t-1)

gm(sm) Sensitivity function of the pollinator (dimensionless)

gh(sh) Sensitivity function of the herbivore (dimensionless)

sm Sensitivity trait of the pollinator (dimensionless)

sh Sensitivity trait of the herbivore (dimensionless)

Interspecific interactions are modeled using Holling type II functional responses (Holling, 1959). 

Plants and pollinators, in the absence of interacting species, have independent growths, limited by 

carrying capacity (Kp and Km respectively). In other words, the mutualistic interaction is considered 

to be facultative: plants partly  rely on anemophilous pollination or pollination by non-modeled 

pollinator species and pollinators have other types of resources, such as non-modeled plant species. 

On the contrary, we consider herbivores as being specialist of the focal plant species. Herbivores, 

especially agricultural pests, are often reported to be more specialized than pollinators (Bernays and 

graham,  1988;  Fontaine  et  al.,  2009).  In  the  absence  of  plants,  herbivore  density  decays 

exponentially due to intrinsic mortality rate  dh. The parameter  l expresses the extra-mortality rate 

due to the disturbance (pesticide use). Pesticide effects are modulated by sensitivity functions (gh or 

gm), which increase with the respective sensitivity traits (sh or sm).

The ecological dynamics of this system and the impacts of disturbances on the structure of the 

community are detailed in (Georgelin and Loeuille, 2014). At the coexistence equilibrium, plant 

density  is  only  dependent  on  herbivore  parameters  (top-down  control)  while  pollinator  and 

herbivore densities depend on both species parameters: 

P0=
dh+gh(sh)l

ah(kh(sh)−hh(d h+gh(sh)l ))
(2.1)

M 0=
K m(rm−gm (sm)l+am P0

(k m(sm)+hm (rm−gm(sm) l)))

rm+am hm P0r m

(2.2)

H 0
=

(1+ahhh P0)((K p−P0)(1+am hm P0)rm+am K p M 0k p)

ah K p(1+am hm P0)
(2.3)
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Evolutionary dynamics

To study the adaptive responses of both pollinators and herbivores to the disturbance, we first set 

how sensitivity traits affect the growth rates of each species. Low sensitivity to disturbance, for 

instance via detoxification mechanisms of pesticides (Després et al., 2007; Cresswell et al., 2012), 

often incur allocation costs, reducing growth or reproduction (Carrière et al., 1994; Rex Consortium 

2013).  To  account  for  this  trade-off,  we  assume  that  sensitivity  traits  negatively  affect  the 

conversion efficiency functions, kh(sh) and km(sm). While allocation costs are documented, we have 

no information on the shape of the trade-off functions, which are crucial for evolutionary dynamics 

(de Mazancourt and Dieckmann, 2004). To investigate a wide set of evolutionary possibilities, we 

use exponential functions for km, kh, gm and gh:

km(sm)=k m0
exp(cm sm) and kh(sh)=kh0

exp(ch sh)

gm(sm)=gm0
exp(zm sm) and gh(sh)=gh0

exp(zh sh)

This formulation allows sensitivity traits sh and sm to take any real value. For an evolving species i, 

parameters ci and zi  permit to control the shape of the gi vs ki trade-off. If ci>zi, the trade-off between 

reproduction and survival is convex, while when ci<zi, the trade-off is concave.

We use Adaptive Dynamics methods to analyze the eco-evolutionary dynamics of the community 

confronted to disturbances (Metz et al., 1992; Dieckmann and Law, 1996; Geritz et al., 1998). We 

first study the case when only one species evolves (pollinators or herbivores) then we study the 

coevolution of the two species. When only one trait evolves, variations can be expressed by the 

following equations: 

dsh

dt
=C H H H

2 H 0 sh
∂H mut

shmut
, sh

∂ shmut
∣shmut

sh

3

for herbivores, and:

dsm

dt
=C MM M

2 M 0 sm
∂Mmut

smmut
, sm

∂ smmut
∣smmut

sm

4

for pollinators.
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where Ci (i  being either H for herbivores or M for pollinators) is a scaling parameter, μi is the per 

individual mutation rate,  σ²i is the variance of mutation effects on the sensitivity traits  sm  or sh,  H0 

and M0 are the herbivore and pollinator population densities at the ecological equilibrium (equation 

2) and the fitness gradient term correspond to the selective pressures acting on the trait (Dieckmann 

and Law, 1996). Equations (3) and (4) imply that the phenotypic change is the product of two terms: 

(i)  the  phenotypic  variability  produced  by  mutations  (products  µHσ2
HH0(sh)  and µMσ2

MM0(sm)  in 

equations (3) and (4)), referred hereafter as “evolutionary potential” and (ii) a term that embodies 

the natural selection process acting on this evolutionary potential. The fitness of a mutant is defined 

by its growth rate when rare in the environment set by the resident populations (Metz et al., 1992; 

Geritz et al., 1998). Invasion fitness equations are, for herbivores:

and for pollinators:

From equations (3) and (4), evolution ends when the fitness gradient vanishes. Such points are 

called singular strategies (Geritz et al., 1998). Singular strategies can be classified according to two 

stability criteria: invasibility and convergence. A singular strategy is non-invasible when no mutant 

can invade such a strategy (Maynard Smith, 1982). A singular strategy is convergent if only mutants 

with  closer  trait  value  to  the  singular  strategy  can  invade  (Eshel,  1983;  Christiansen,  1991). 

Convergence  and  invasibility  criteria  can  be  studied  by  differentiating  fitness  functions  twice 

(Geritz et al. 1998). 

In the case of coevolution the trait variation depend on the traits of the two resident populations 

(pollinators and herbivores):

H mut
 shmut

, sh=kh shmut


ah P0
 sh

1ahhh P0
 sh

−dh−ghshmut
l 5

M mut
 sm mut

, sm=rm 1−M 0
sm

Km
km smmut


am P0

 sh

1am hm P0
 sh

−gm smmut
l 6
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The two fitness equations are:

Sets of strategies  (sm
*,sh

*)  that make system 8 null are called Singular Coalitions. Invasibility and 

convergence criteria  of such coalitions  can again be studied by differentiating fitness functions 

(Kisdi, 2006).

Numerical simulations of eco-evolutionary dynamics

Analytical tools of Adaptive Dynamics (equations 3 to 6) were used when possible. In addition to 

this mathematical analysis, we undertake extensive numerical simulations, for two reasons. First, 

the analytical tools of Adaptive Dynamics are based on restrictive hypotheses (stable ecological 

equilibrium, rare mutations with weak phenotypic effects, clonal reproduction) (Metz et al., 1992; 

Dieckmann and Law, 1996;  Geritz  et  al. 1998).  Numerical  simulations allow us  to  relax these 

hypotheses. Second, in the case of coevolution, only sufficient (but not necessary) conditions of 

convergence  can  be  obtained analytically  (Kisidi,  2006).  When such conditions  are  violated,  it 

cannot be guaranteed whether the system will converge toward the coalition or not. Details on the 

simulation procedures can be found in appendix.

{
dsh

dt
=C H H H

2 H0
 sh , sm

∂H mut
 shmut

, sh

∂ shmut
∣shmut

sh

7.1

dsm

dt
=CM M M

2 M 0
 sh , sm

∂M mut
 sm mut

, sh , sm

∂ smmut

∣s m
mut
sm

7.2

{ H mmut

shmut
, sh=khshmut


ah P0

 sh

1ah hh P0
sh

−dh−ghshmut
l 8.1

Mmmut

smmut
, sm, sh=rm 1−M 0

sm , sh

Km
km smmut


am P0

sh

1am hm P0
 sh

−gmsmmut
l 8.2
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Results

Below,  we  summarize  the  main  results  of  our  analysis.  Full  details  of  the  mathematical 

computations and numerical simulations as well as details on the dynamics of plant-herbivore and 

plant-pollinator subsystems can be found in the appendix.

Evolution of herbivore sensitivity trait only 

Depending on the trade-off shape, two qualitative dynamics are possible. For a  convex or linear 

trade-off (zh ≤ ch), ever-increasing sensitivities are selected (Figure 1a). For a concave trade-off (zh 

> ch), sensitivity will reach a Continuously Stable Strategy, a singular strategy that is convergent 

and non-invasible. Evolution stops at this point (Figure 1b). Equation of this singular strategy is:

Equation  (7)  is  composed  of  two terms.  The  first  term represents  the  evolutionary  constraints 

associated  with  the  trade-off  shape  (relative  values  of  ch and  zh).  The  second part  stresses  the 

importance of ecological conditions, represented by the ratio of natural mortality (dh) to pesticide-

driven mortality (l). Adaptive response to disturbance therefore strongly depends on background 

mortality. A low (high) level of background mortality yields a low (high) equilibrium sensitivity. 

Regardless of the trade-off shape, evolution of herbivore sensitivity always leads to a decrease in 

the densities of both plants and pollinators, as long as all species are present (Figure 1a and 1b). 

Herbivore  sensitivity  evolution  affects  negatively  the  density  of  plants  by  increasing  top-down 

pressures.  Consequently,  pollinator  density  decreases  as  well  and  given  a  high  sensitivity  to 

disturbance (high sensitivity sm), they may even go extinct (Figure 1a and 1b). In such instances, the 

disturbance  leads  to  an  Evolutionary  Murder  of  pollinators  due  to  herbivore  evolution.  Once 

pollinators disappear, plant and herbivore densities may display cyclic dynamics (figure 1b). When 

pollinator sensitivity is sufficiently low to avoid extinction, however, herbivore evolution leads to 

an eco-evolutionary equilibrium where the three species coexist at reduced densities. 

sh
*=

1
zh ln

ch

gh0
 zh−ch

ln
d h

l  7 
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Evolution of pollinator sensitivity trait only

When only pollinators evolve, the existence of a Singular Strategy sm
* is constrained by the trade-off 

shape.  When the trade-off is  linear  (zm=cm),  no such singularity  exists.  In this  case,  pollinators 

evolve  toward  ever-decreasing  sensitivities  when  disturbance  intensity  parameter  l is  high  and 

toward  ever-increasing sensitivities when  l is low. When the trade-off is not linear,  a Singular 

Strategy exists:

As for the evolution of herbivores, the characteristics of the singularity depend on the trade-off 

shape. For a convex trade-off (zm<cm), the singular strategy is invasible and non-convergent (i.e. a 

Repellor;  figure  1c).  Conversely,  for  a  concave trade-off  (zm>cm),  the  singular  strategy  is  a 

Continuously Stable Strategy (CSS; figure 1d). The equilibrium value sm
* is again dependent on the 

trade-off shape (first term of equation 9). It also depends on the ecological conditions (second term 

of equation 9), here the ratio of mortality due to pesticide to resource benefits coming from plants 

(the function j, which is the type II functional response). Therefore, a higher density of plants will 

typically reduce the evolved sensitivity of pollinators.

Evolution of pollinator sensitivity, in the absence of herbivores, always leads to an  increase in the 

densities of plants and pollinators (Figure 1c and 1d). Eventually, plant density becomes sufficiently 

high for the herbivore to invade the system in spite of the disturbance. We call this phenomenon 

Evolutionary  Facilitation:  the  evolution  of  pollinator  sensitivity  creates  the  conditions  for 

herbivores  to  establish in  the community.  Once herbivores are  present  pollinator  and herbivore 

densities  increase  with  pollinator  sensitivity  evolution  while  plant  density  remains  constant,  as 

determined by the top-down control exerted by herbivores (equation 2). 

sm
*
=

1
cm−zm  ln  zm gm0

cm km0

ln  l
jP0

sh  8
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Figure  1:  Density  variations  of  plants  (continuous  lines),  pollinators  (long-dashed  lines)  and  

herbivores (dashed lines) at the ecological equilibrium during the evolution of herbivores (a and b)  

or of pollinators (c and d). Two types of trade-offs are depicted, convex (a and c) and concave (b  

and d). Vertical lines correspond to the sensitivity singular strategies sh
* or sm

* and arrows depict  

the direction of evolution. Parameters values are:  rp=0.5;  rm=0.5;  Kp=50;  Km=50;  am=1;  ah=1; 

hm=0.2; hh=0.1; kp=0.5; dh=3.5; l=1; km0
=1; gm0

=1; kh0
=1; gh0

=1; sm=2 in graphs a and b; sh=1.25 

in graphs c and d; ch=0.3 and zh=0.2 in a; ch=0.4 and zh=0.8 in b; cm=0.5 and zm=0.1 in c; cm=0.1 

and zm=0.3 in d.
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Coevolution

Regarding the coevolution of pollinators and herbivores, we show that if the two trade-offs are 

concave, the Singular Coalition is convergent and non-invasible (Absolute Convergence Stability; 

Kisidi, 2006). Coevolution therefore ends at this point. In the three other cases (when one or both of 

the trade-offs are convex), numerical simulations are necessary to determine the behavior of the 

Singular Coalitions (see appendix).

The outcomes of coevolutionary dynamics are highly dependent on the evolutionary potentials of 

species. In Figure 2a (in which the coalition is convergent and non-invasible, hence the endpoint of 

the  evolutionary  dynamics),  we  choose  one  initial  point  (triangle  in  Figure  2a)  and  run  three 

simulation scenarios.  In one scenario,  pollinators  and herbivores have the same mutation rates, 

while in the other two, herbivores evolve faster or slower than pollinators. For each scenario, we 

run 10 simulations and extract the mean trajectories of sensitivity traits and population densities.  

When pollinators evolve faster or when both species evolve at the same speed, evolution ends at the 

Singular Coalition, as expected (dashed and dotted lines, Figure 2b and 2c). However, during the 

coevolutionary dynamics, trait values and densities largely depend on these relative evolutionary 

speeds.  The  interplay  between  pollinator  and  herbivore  evolutionary  dynamics  also  affects  the 

direction of density variations. Densities first increase then decrease, when pollinators evolve faster 

or  at  the  same  pace  (Figure  2c).  By  contrast,  when  herbivores  evolve  faster  than  pollinators, 

densities always decrease and Evolutionary Murder of pollinators is observed (plain lines, figure 

2c). Subsequently, the community collapses, as cyclic dynamics confine plants and herbivores to 

low populations.  In  this  case,  pollinator  evolution  is  too  slow to  rescue  the  community  from 

collapsing. 
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Figure 2 : Numerical simulations of the eco-evolutionary dynamics of the community when the two  

trade-offs are concave and for different evolutionary potentials of the two species.

(a) Community composition and evolutionary dynamics. Colors depict community composition. The  

dark  region  stands  for  the  coexistence  of  the  three  species,  dark  gray  for   plant-pollinator  

community,  light  gray for  plant-herbivore community  and white  for plant  only.  White  hatching  

represents  regions  of  cyclic  dynamics.  The dotted line depicts  the  singular  strategy isocline of  

pollinators and the long-dashed line depicts the herbivore isocline. Arrows show the direction of  

evolution of sensitivity traits. Dot depicts the eco-evolutionary singularity. Triangle depicts the start  

of the simulations.

(b) Sensitivity of pollinators (1) and herbivores (2) during the eco-evolutionary dynamics, for the  

three different scenarios of evolutionary potentials.

(c) Density of pollinators (1) and herbivores (2) for the three same scenarios (μm  is the pollinator 
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mutation rate and μh is the herbivore one). 

Parameters  values  are:  rp=0.5;  rm=0.5;  Kp=50;  Km=50; am=1;  ah=1;  hm=0.2;  hh=0.1;  kp=0.5;  

dh=3.5; l=1; km0
=1; gm0

=1; kh0
=1; gh0

=1; cm=0.2; ch=0.2; zm=0.4; zh=0.4; μm=10-6 and μh=10-5; 

10-6 or 10-7.

The  evolutionary  potential  of  species  is  however  not  simply  defined  by  mutation  rates  μi or 

mutation  amplitudes  σi
2.  It  also  crucially  depends  on  population  densities  (see  equation  3). 

Therefore, because we have observed that the evolution of one partner can strongly influence the 

density of the other, we expect that coevolutionary dynamics can create strong density-dependent 

effects constraining the evolutionary potentials of the two species. In figure 3, we depict the case of 

a convex trade-off for herbivores and concave trade-off for pollinators. In this case, we expect that 

sensitivity trait of herbivores will always increase while trait of pollinators will stick to the isocline. 

However, when herbivores evolve faster than pollinators, herbivore evolution is sufficiently fast for 

pollinator sensitivity to cross its isocline, then to be brought further and further from it, therefore 

causing a large maladaptation in the pollinator population.  Indeed, herbivore evolution strongly 

decreases the density of pollinators, thereby deteriorating their evolutionary potential. Evolution of 

pollinators toward their isocline is therefore very slow (Figure 3). Coevolution here, and differences 

in evolutionary potentials, make pollinator populations constantly maladapted to the disturbance.
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Figure 3 : Eco-evolutionary dynamics of the community when the trade-off of herbivores is convex  

and trade-off of pollinators is concave. The dark zone depicts the coexistence of the three species.  

The dotted line represents the evolutionary isocline of pollinators. There is no herbivore isocline,  

since the trade-off is convex so that their sensitivity trait increases continuously. The continuous  

line  shows  a  coevolutionary  trajectory,  in  a  scenario  where  herbivores  evolve  faster  than  

pollinators.  The  white  square  depicts  the  beginning  of  the  simulation.  Parameter  values  are:  

rp=0.5; rm=0.5; Kp=50; Km=50; am=1; ah=1; hm=0.2; hh=0.1; kp=0.5; dh=3.5; l=1; km0
=1; gm0

=1; 

kh0
=1; gh0

=1; cm=0.2; ch=0.2; zm=0.4; zh=0.1; μm=10-6 and μh=10-5.

Discussion

Ecological  dynamics  of  mixed antagonistic  and mutualistic  interactions  create  complex density 

dependent effects (Georgelin and Loeuille, 2014). We show here that such indirect effects largely 
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constrain  the  evolutionary  and coevolutionary  dynamics  that  can be observed in  such systems. 

These eco-evolutionary dynamics and their consequences for community composition and structure 

may have profound implications for the simultaneous management of pollination service and pest 

control in agricultural landscapes.

When only herbivore sensitivity evolves, we find that herbivore adaptive response is detrimental to 

the maintenance of the whole community. Here, we observe that herbivore evolution (1) negatively 

affects its own density, (2) also deteriorates the densities of the other species (plants, pollinators). 

Effect (1) is consistent with other theoretical works suggesting that adaptive response of a given 

population should not be expected to lead systematically to higher population levels (Dieckmann 

and Ferrière, 2004), and can even lead to population extinction (Evolutionary Suicide; Gyllenberg 

and Parvinen, 2001). In our case, although evolution decreases the herbivore population making it 

vulnerable  to  demographic  stochasticity  (Evolutionary  Deterioration;  Dieckmann  and  Ferrière, 

2004), we never find any occurrence of Evolutionary Suicide.

We also note that such deteriorating effects are hierarchical. In the simulations we made, pollinators 

disappear  first  during  antagonistic  evolution.  Jones  et  al. (2009),  in  a  model  of  antagonistic-

mutualistic evolving community, show that evolution of antagonists can lead the whole community 

to extinction. Their model is based on different assumptions as the mutualism is obligatory and 

antagonists need the presence of mutualists to survive (Jones  et al., 2009). Such obligatory links 

facilitate  the  propagation  of  deteriorating  evolutionary  effects  in  their  community.  Our  results 

confirm the idea that mutualists may suffer from antagonistic evolution and are prone to extinction, 

even in the absence of obligatory links among species.

The  evolutionary  responses  of  herbivores  to  disturbances  have  large  implications  for  the 

conservation  and  management  of  agricultural  communities.  In  agricultural  landscapes,  direct 

mortality due to pesticides or habitat changes is often proposed to explain the decrease of pollinator 

densities or their extinctions (Potts  et al., 2010; González-Varo  et al., 2013). Our model suggests 
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that the (often observed) adaptive response of herbivores to pesticide may create indirect ecological 

effects that contribute to the decrease of pollinator populations and therefore participate to the loss 

of pollination services and to the destabilization of communities. While the occurrence of such 

evolutionary indirect effects need to be tested, they illustrate the importance of an evolutionary 

perspective for the management of agricultural systems (Loeuille et al., 2013).

Contrary  to  herbivore  evolution,  we  find  that  pollinator  adaptive  response  to  disturbance  is 

beneficial to the community maintenance. Pollinator evolution increases plant density. This creates 

indirect bottom-up effects that enhance pollinator and herbivore densities. Also, pollinator evolution 

can ultimately create and maintain the conditions of the establishment and survival of herbivores in 

the system (a phenomenon we name Evolutionary Facilitation). 

A recent surge of interest  exists  in coevolutionary models of mutualisms (Ferrière  et al.,  2002; 

Gomulkiewicz  et al.,  2003; Guimarães  et  al.,  2011; Zhang  et al.,  2001; Nuismer  et  al.,  2012), 

including in antagonistic-mutualistic systems (Jones et al., 2009). These models focus on the role of 

cheaters or exploiters in mutualistic interactions. Considering the evolution of birth rate, Jones et al. 

(2009) find that mutualism evolution can lead to an Evolutionary Purging (i.e. Evolutionary Murder 

of  the  exploiter  by  the  mutualist),  which  contradicts  our  results.  Jones  et  al. (2009)  focus  on 

mutualists that are pollinating seed parasites (as it is found in fig and yucca systems for example).  

Hence, under some conditions (weak intraspecific competition of mutualists and antagonists), the 

density of pollinating seed parasites is high and creates high parasitism pressure on host plants. This 

reduces plant density and the availability of non-parasited seeds, that are necessary for antagonist 

survival. By contrast, mutualists, in our model, always have a positive effect on plant growth rate, 

which explains the discrepancy between our and Jones' models.

Positive effects of evolution on community structure have already been shown in other mutualistic 

network models. Evolution and coevolution between partners can lead to nestedness in mutualistic 

networks (Zhang et al., 2011), an architecture that increases the maintenance and resilience of such 
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communities  (Bascompte  et  al.,  2006;  Thébault  and  Fontaine,  2010).  We  note  also  that  the 

possibility  of  Evolutionary  Facilitation  we  observe  here  is  not  restricted  to  the  evolution  of 

mutualistic interactions and can also be observed in a food web context. Evolutionary changes in 

foraging behavior of predators can thereby favor the maintenance of community diversity (Loeuille 

and Loreau, 2009; Urban, 2013).

Evolutionary Facilitation has important implications for the conservation of natural communities. 

The current  concern  about  the loss  of  mutualistic  interactions  in  natural  communities  needs  to 

integrate such an evolutionary perspective (Kiers et al., 2010). Mutualistic interactions are not only 

important  as  a  support  for  the  ecosystem functioning  or  services  they  provide  (eg,  pollination 

services; Potts  et al., 2010; Georgelin and Loeuille, 2014), but also for their positive influence on 

the  evolutionary  dynamics  of  communities  we  find  here.  The  loss  of  pollinators  may  in  turn 

decrease such positive evolutionary effects  and threaten the different  species of the community 

through  the  modification  of  evolutionary  or  coevolutionary  trajectories.  The  occurrence  of 

Evolutionary Facilitation in our model strengthen the idea that pollinators may help the population 

of herbivores, in the presence of pesticide application. This result is found both on an ecological 

scale  (Georgelin  and  Loeuille,  2014)  and  on  an  evolutionary  scale.  A pesticide  that  is  highly 

selective (i.e. that does not affect pollinator populations too much) would not be efficient because, 

in this case, high pollinator populations will buffer herbivore populations against this disturbance 

(Georglein and Loeuille, 2014).

The  range  of  possible  dynamics  is  much  larger  when  coevolution  occurs.  We  find  that  a 

combination  of  positive  and  negative  density-dependent  effects  arise,  respectively  due  to 

mutualistic and antagonistic evolution, and the community outcomes are heavily constrained by the 

evolutionary potentials of pollinators and herbivores. When herbivores have a higher evolutionary 

potential, the phenomenon of Evolutionary Murder of pollinators may occur. However, if pollinator 

evolution  is  sufficiently  fast,  it  can  rescue  the  community  from  this  Evolutionary  Murder. 
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Evolutionary  potentials  are  constrained  by  several  attributes,  such  as  rate  and  amplitude  of 

mutations,  population  densities  and generation  times  of  organisms (Fisher,  1930;  Dawkins  and 

Krebs, 1979). Higher densities lead to higher genetic and phenotypic variabilities in populations, 

enhancing  their  responses  to  environmental  changes  (Leimu  et  al.,  2006).  Also,  the  rate  of 

appearance  of  new  mutations  is  thought  to  be  higher  in  larger  populations,  which  facilitates 

adaptation (Lanfear et al., 2013). Considering agricultural landscapes, pests have by definition high 

densities. Furthermore, pesticide use is a common response to outbreaks when pest densities are 

even  more  important  (Barbosa  and  Shultz,  1987).  In  such  circumstances,  herbivore  pest 

evolutionary  response  is  likely  to  be  fast  compared  to  pollinators,  whose  populations  may  be 

already deteriorated by other detrimental factors (González-Varo et al., 2013). Consistent with this 

view, resistances of pests to new toxic compounds have been frequently observed, often in a few 

generations (Mallet, 1989; Rex Consortium, 2013), while the evolutionary responses of pollinators 

remain largely undocumented (but see Cresswell et al., 2012). 

In our model, the relative evolutionary potentials of the two species vary during the coevolutionary 

dynamics, due to density changes that are evolutionary driven (Fussmann et al., 2007). In the last 

result we investigate, sensitivity of pollinator is maintained far from its optimum and pollinator 

population  remains  maladapted,  because  fast  herbivore  evolution  strongly  reduces  pollinator 

density. This result advocates for the joined consideration of the community context, and of the 

interplay  between  different  interaction  types,  when  studying  the  evolutionary  responses  of 

populations to disturbances (Fussmann et al., 2007; Loeuille et al., 2013) While such an integrative 

approach  is  particularly  difficult  in  the  field,  not  accounting  for  coevolution  and  evolutionary 

potentials of the different species may lead to misconceptions about the dynamics of communities 

in the face of global changes (Dieckmann and Ferrière, 2004; Loeuille  et al., 2013).  Here, we 

discuss  our  results  through  the  case  of  plant-pollinator-herbivore  communities  confronted  to 

pesticides  in  agricultural  landscapes.  However,  since  we  have  little  information  on  the  eco-

evolutionary dynamics of antagonistic-mutualistic communities confronted to external disturbances, 
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we keep our model simple. Hence, these results may give insights for every multiple-interaction 

types communities, that are confronted to external disturbances, like climate changes (Parmesan, 

2006), fragmentation and habitat destruction (González-Varo et al., 2013; Georgelin and Loeuille, 

2014).  Because  of  this  simplicity,  our  results  may  be  less  important  and  pronounced  when 

additional complexity is considered (network complexity, spatiality). This analysis is a first step in 

the understanding of this kind of systems and need further studies, that consider these complexities. 
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1 Ecological dynamics of the community

1.1 Coexistence equilibrium

The ecological dynamics of the plant-pollinator-herbivore community confronted to the per-
turbation are detailled in Georgelin and Loeuille (2014). Here we detail results that are
necessary to understand the eco-evolutionary analysis.

The model possesses eight equilibrium points with only one where the three species
coexist. At this coexistence equilibrium point, the density equations of the three species are
the following:

P 0 =
dh + gh(sh)l

ah(kh − hh(dh + gh(sh)l))

M0 =
Km(rm − lgm(sm) + amP

0(km(sm) + hm(rm − lgm(sm))))

rm + amhmP 0rm

H0 =
(1 + ahhhP

0)((Kp − P 0)(1 + amhmP
0)rm + amKpM

0kp)

ahKp(1 + amhmP 0)

(1.1.1)

The analytical analysis of the coexistence equilibrium is di�cult (Georgelin and Loeuille,
2014). Since we use the Rosenzweig-MacArthur model to represent the plant-herbivore sub-
system (Rosenzweig and MacArthur 1963, Rosenzweig 1971), cyclic dynamics are likely.

1.2 Plant-herbivore equilibrium

When pollinators disappear, the community contains only plants and herbivores and is mod-
elled by the Rosenzweig-MacArthur model. At the equilibrium point, the density equations
of plants and herbivores are:

P 0 =
dh + gh(sh)l

ah(kh(sh)− hh(dh + gh(sh)l))
(1.2.1)

H0 =
rp

ahKp

(Kp − P 0)(1 + ahhhP
0) (1.2.2)

This equilibrium point exists if:

gh(sh)l < −dh +
(ahkh(sh)Kp)

(1 + ahkh(sh)Kp)
(1.2.3)

This condition ensures that both plants and herbivores have positive densities.
The plant-herbivore equilibrium is stable if:

lgm(sm) >

(
amkm(dh + gh(sh)l)

amhm(dh + gh(sh)l) + ah(kh(gh(sh))− hh(dh + gh(sh)l))
+ rm

)
(1.2.4)

lgh(sh) > −dh +
kh(sh)

hh

(
ahhhKp − 1

ahhhKp + 1

)
(1.2.5)
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The �rst condition ensures that the perturbation is too strong for pollinators to invade. The
second condition delimits the area of cyclic and stable dynamics. When gh(sh)l is below the
value in equation 1.2.5, the plant-herbivore system displays cyclic dynamics.

1.3 Plant-pollinator equilibrium

When herbivores are extinct, the plant-pollinator community possesses three equilibrium
points. Their expressions are complex but numerical simulations show that there is only one
equilibrium with positive densities (Georgelin and Loeuille, 2014).

2 Evolution of herbivore trait only

2.1 Plant-pollinator-herbivore community

First, we study the ecoevolutionary dynamics of the three-species community when only
herbivores evolve.

2.1.1 Evolutionary dynamics

Fitness gradient In the section �Model and Methods� of the main text, we de�ne the
�tness of a mutant. When only herbivores evolve, the �tness of a mutant with trait s′h in
resident population with trait sh is:

ωHm(s
′
h, sh) = kh(s

′
h)

ahP
0(sh)

1 + ahhhP 0(sh)
− dh − gh(s

′
h)l (2.1.1)

The �tness gradient is:

∂ωHm(s
′
h, sh)

∂s′h
=
∂kh(s

′
h)

∂s′h

ahP
0(sh)

1 + ahhhP 0(sh)
− ∂gh(s

′
h)

∂s′h
l (2.1.2)

When we evaluate this �tness gradient at the ecological equilibrium and for a mutant trait
close to the resident one, we obtain (Geritz et al., 1998):

∂ωHm(s
′
h, sh)

∂s′h

∣∣∣∣
s′h→sh;P 0;M0;H0

= (ch − zh)gh(sh)l + chdh (2.1.3)

When the trade-o� is convex or linear (i.e ch ≥ zh), the �tness gradient is always positive. In
this case the herbivore sensitivity will always increase. For a concave trade-o�, it is necessary
to study the singular strategies.
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Singular Strategy At the singular strategy, the �tness gradient vanishes. We obtain, for
a concave trade-o�:

s∗h =
1

zh

(
log

ch
gh0(zh − ch)

+ log
dh
l

)
(2.1.4)

We �rst evaluate the invasibility of the singular strategy for zh > ch (Geritz et al., 1998).
We have:

∂2ωHm(s
′
h, sh)

∂s′2h

∣∣∣∣
s′h→sh→s∗h

= −zhchdh (2.1.5)

The second partial derivative of the �tness gradient with respect to s′h is always negative at
the singular strategy. The singular strategy s∗h is then non-invasible (Geritz et al., 1998).
Next, we need to check for the convergence stability of this singular strategy. A singular
strategy is said to be convergent-stable if the second partial derivative of the �tness gradient
with respect to sh, at the singular strategy again, is superior to 2.1.5. We have:

∂2ωHm(s
′
h, sh)

∂s2h

∣∣∣∣
s′h→sh→s∗h

= chdhzh (2.1.6)

Since equation 2.1.6 is positive and equation 2.1.5 is negative, the singular strategy 2.1.4 is
convergent-stable. In conclusion, because the singular strategy of herbivores is non-invasible
and convergent-stable, it is a Continuously Stable Strategy.

2.1.2 Ecological consequences of herbivore evolution

Density variation in the course of evolution To study the e�ect of herbivore adap-
tation on the structure of the community, we derivate the density equilibrium equations
(equations 1.1.1) with respect to the sensitivity trait sh. These analytical results are valid
when the species have stable densities. The derivative of P 0 with respect to sh gives:

∂P 0

∂sh
=
kh(sh)(−chdh + lgh(sh)(zh − ch))

ah(dhhh + hhlgh(sh)− kh(sh))2
(2.1.7)

When the trade-o� between sensitivity and energy consumption is convex or linear (i.e.
ch ≥ zh), the derivative 2.1.7 is always negative. Then, as the sensitivity always increases
in this case, the density of plants will approach asymptotically zero. When the trade-o� is
concave (i.e. ch < zh) the derivative 2.1.7 vanishes at the singular strategy. By studiyng the
sign of 2.1.7 above and below the singular strategy, we �nd that, when herbivores evolve,
the density of plants always decreases. The derivative of M0 with respect to sh is:

∂M0

∂sh
=

amkmKm

rm(1− amhmP 0(sh))2
∂P 0

∂sh
(2.1.8)
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Plant and pollinator densities vary in the same way with herbivore evolution. The pollinator
density also decreases with evolution of herbivores. By implicit di�erentiation of the plant
equation in the main model, we �nd the following expression for the herbivore derivative:

q2(P
0(sh))

∂H0

∂sh
=
∂P 0

∂sh

(
− rp
Kp

−H0(sh)
∂q2
∂P 0

+ kpM
0(sh)

∂q1
∂P 0

+ q1(P
0(sh))

kmKmkp
rm(1 + amhmP 0(sh))

)

(2.1.9)
with

q1(P
0(sh)) =

am
1 + amhmP 0(sh)

(2.1.10)

q2(P
0(sh)) =

ah
1 + ahhhP 0(sh)

(2.1.11)

The sign of the equation 2.1.9 cannot be simply de�ned analytically. Numerical simulations
show that herbivore density can increase or decrease with its own evolution.

Density variation with a change in perturbation intensity It is important to know
how the perturbation pressure a�ects the densities and the community when a stable eco-
evolutionary equilibrium exists, i.e. for a concave trade-o�. An increase in perturbation
intensity will always select for a decrease in sensitivity, since the �rst derivative of s∗h with l
is negative:

∂s∗h
∂l

= − 1

lzh
(2.1.12)

We compute the partial derivatives of the three species densities at the ecoevolutionary
equilibrium (i.e. equations 1.1.1 with sh = s∗h) with respect to l. For plants, it gives, after
simpli�cation:

∂P ∗

∂l
=

kh(s
∗
h)gh(s

∗
h)

ah(−kh(s∗h) + hh(dh + lgh(s∗h)))
2

(2.1.13)

Plant density at the ecoevolutionary equilibrium increases with an increase in intensity of
perturbation. By implicit di�erenciation of pollinator equation in the model, we have:

∂M∗

∂l
=
∂P ∗

∂l

kmam
1 + amhmP ∗

− sm (2.1.14)

Sign of equation 2.1.14 can be either positive or negative, depending on the value of polli-
nator sensitivity. If this sensitivity is high, pollinators density will decrease with increasing
disturbance intensity. If this sensitivity is low, pollinator will bene�t from disturbance due
to the limitation of herbivory pressure on plants. Again, by implicit di�erenciation of the
plant equation in the model, we have, for herbivores:

q2(P
∗)
∂H∗

∂l
= −sm

Kmamkp
rm(1 + amhmP ∗)

+
∂P ∗

∂l

(
− rp
Kp

− ∂q2(P
∗)

∂P ∗
H∗ + kp

∂q1(P
∗)

∂P ∗
+

Kmkmkpa
2
m

rm(1 + amhmP ∗)2

)

(2.1.15)
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It is di�cult to work on the sign of expression 2.1.15. Just note that this sign depends on the
sentivity value of the pollinators, as the herbivore density does for the ecological dynamics
(Georgelin and Loeuille, 2014). The less the sensitivity trait of pollinators is, the less the
herbivores su�er from perturbation, due to indirect e�ects (Georgelin and Loeuille, 2014).

2.2 Plant-herbivore community

Herbivore evolution can drive pollinators to their extinction. When pollinators are extinct,
we need to know if the evolutionary dynamics of herbivore sensitivity trait change. Since
analytical methods of Adaptive Dynamics need species to be at stable densities, the following
results hold only when plant and herbivore densities do not display cyclic dynamics. We run
several simulations to understand the evolutionary dynamics when densities are not stable.

2.2.1 Evolutionary dynamics

The �tness of a mutant in the plant-herbivore system is:

ωHm(s
′
h, sh) = kh(s

′
h)

ahP
0(sh)

1 + ahhhP 0(sh)
− dh − gh(s

′
h)l (2.2.1)

Since plant density has the same expression as when the three species coexist, the �tness of a
mutant is exactly the same. Then the evolutionary dynamics will be the same as precedently:
an increase toward more sensitivity when the trade-o� is convex or linear and convergence
toward the singular strategy when the trade-o� is concave. Since the herbivore equation is
not the same, ecological consequences of herbivore evolution can be di�erent.

2.2.2 Ecological consequences

Density variation in the course of evolution The density equation of plants is the
same as when the three species coexist. Plant density decreases when herbivore sensitivity
evolves. By implicit di�erenciation of the plant equation, we �nd:

∂H0

∂sh
=
∂P 0

∂sh

1

q2(P 0(sh))

(
− rp
Kp

− ∂q2(P
0)

∂P 0
H0

)
(2.2.2)

By reducing equation 2.2.2 with density equations 1.2.1, we can see that the term in brackets
in 2.2.2 is a decreasing function of l and vanishes for:

lgh(sh) = −dh +
kh(sh)

hh

(
ahhhKp − 1

ahhhKp + 1

)
(2.2.3)

The limit value 2.2.3 corresponds to the limit of cyclic dynamics in the plant-herbivore
community (Georgelin and Loeuille, 2014). When l is below this limit value, plant and
herbivore densites are cyclic, equation 2.2.2 is negative and the equilibrium densities of
plants and herbivores decrease with evolution of herbivores. When l is high, the densities of
plants and herbivores are stable, equation 2.2.2 is positive and so, the plant density decreases
while the herbivore density increases during the evolution of sh.
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Density variation with a change in perturbation intensity The plant density in-
creases with an increase in perturbation intensity (equation 2.1.13). By implicit di�eren-
ciation, we obtain the same results: densities of plants and herbivores vary in opposite
ways when they are stable and the equilibrium densities vary in the same way when cyclic
dynamics occur.

2.2.3 Cyclic dynamics and evolution of sensitivity

The plant-herbivore community frequently display cyclic dynamics. To know what happens
in this case, we run several numerical simulations of the evolutionary dynamics of the com-
munity (see section Numerical Simulation for information on the procedure). Simulations
of the Adaptive Dynamics are slow, in particular in the case of cyclic dynamics. We cannot
make extensive numerical tests. We are aware that we have possibly missed some particular
dynamics. However, we �nd that when the trade-o� is convex, the evolutionary dynamics
of herbivores are the same as when densities are stable. We observe no changes in the pat-
tern of runaway evolution. In the case of a concave trade-o�, we �nd some new dynamics.
When the trade-o� is not too concave and disturbance intensity is not too high, we observe
recurrent evolutionary branching (see Figure 1). Evolutionary branching in cyclic predator-
prey systems had already been reported by Geritz et al. (2007), in a model where predator
handling time evolves. As in our model, they found that evolutionary branching is likely
when the trade-o� is softly concave (Geritz et al., 2007). Here we add that the intensity of
perturbation can also a�ect the possibility of evolutionary branching in cyclic predator-prey
systems.

2.3 Graphic representation

Figure 2 presents the ecoevolutionary dynamics of the whole community when only herbivores
evolve and for the two shapes of trade-o�s.

3 Evolution of pollinator trait only

3.1 Plant-pollinator-herbivore community

3.1.1 Evolutionary dynamics

Fitness gradient The �tness of a mutant pollinator in the resident population is:

ωM(s′m, sm) = rm

(
1− M0(sm)

Km

)
+ km(s

′
m)j(P

0(sh))− lgm(s
′
m) (3.1.1)

By derivating this �tness equation by the trait of the mutant s′m, we obtain the �tness
gradient:

∂ωM(s′m, sm)

∂s′m
=
∂km(s

′
m)

∂s′m
j(P 0)− ∂gm(s

′
m)

∂s′m
l (3.1.2)
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with

j(P 0) =
amP

0

1 + amhmP 0

When the �tness gradient is evaluated for a mutant trait close to the resident trait value, it
becomes:

∂ωM(s′m, sm)

∂s′m

∣∣∣∣
s′m→sm,P 0,M0,H0

=
∂km(s

′
m)

∂sm
j(P 0)− ∂gm(sm)

∂sm
l (3.1.3)

Note that in this case, plant density and function j(P 0) do not depend on the sensitivity
trait of pollinators, but on the trait of herbivores.

The linear case (i.e. when cm = zm) is a particular one. Under this condition, the sign
of the �tness gradient does not depend on the sensitivity trait of pollinators:

∂ωM(s′m, sm)

∂s′m

∣∣∣∣
s′m→sm,P 0,M0,H0,cm=zm

= cmkm(sm)(j(P
0)− l) (3.1.4)

The sign of term in brackets in 3.1.4 can be positive or negative, depending on the value of
perturbation intensity l. This means that an increase in perturbation intensity can reverse
the evolutionary trajectory of the sensitivity trait from evolution for higher sensitivity to
evolution for higher resistance. Furthermore, we �nd the trade-o� in the term in brackets.
The �rst term (function j) corresponds to bene�ts coming from a higher sensitivity while
the l sets for the cost of a higher sensitivity. When the trade-o� is not linear, it is necessary
to study the singular strategy.

Singular Strategy At the singular strategy, the �tness gradient 3.1.3 is equal to zero.
Expression of the singular strategy is:

s∗m =
1

cm − zm

(
log

zmgm0

cmkm0

+ log
l

j(P 0)

)
(3.1.5)

Dynamics of the singular strategy We now need to study the dynamics of the singular
strategy when the trade-o� is not linear. From the �tness gradient we �nd these expressions:

∂2ωM(s′m, sm)

∂s′2m

∣∣∣∣
s′m→sm→s∗m

= zmgm(s
∗
m)l(cm − zm) (3.1.6)

∂2ωM(s′m, sm)

∂s′m∂sm

∣∣∣∣
s′m→sm→s∗m

= 0 (3.1.7)

Since the second derivative 3.1.7 is equal to zero, the dynamics of the singular strategy is only
constrained by its invasibility condition (equation 3.1.6). For a convex trade-o�, equation
3.1.6 is positive and the singular strategy is a repellor (Geritz et al., 1998). The sensitivity of
pollinators will diverge from this singular strategy during the evolutionary dynamics. When
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the trade-o� is concave, the singular strategy is a Continuously Stable Strategy and the
sensitivity will converge toward this value.

3.1.2 Ecological consequences of pollinator evolution

Density variation in the course of evolution First, plant density at the coexistence
equilibrium does not depend on the sensitivity trait sm. This density will not change during
the evolution of pollinators, when the three species are present. From herbivore equation in
1.1.1, we �nd the following expression:

∂H0

∂sm
=
amkp(1 + ahhhP

0)

ah + ahamhmP 0

∂M0

∂sm
(3.1.8)

Thus, herbivore density will vary in the same way as pollinator density during pollinator
evolution. By implicit di�erenciation of the pollinator equation in the model, we �nd:

rm
Km

∂M0

∂sm
= −l ∂gm(sm)

∂sm
+
∂km(sm)

∂sm
j(P 0) (3.1.9)

The equation 3.1.9 vanishes at the singular strategy and with the expression of this singular
strategy. The sign of equation 3.1.9 can be easily studied and it can be shown that, at the
coexistence equilibrium, the density of pollinators and herbivores increase when pollinators
evolve.

Density variation with a change in perturbation intensity The �rst derivative of
the singular strategy s∗m with respect to l gives:

∂s∗m
∂l

=
j(P ∗)− l ∂j(P

∗)
∂P ∗)

∂P ∗
∂l

lj(P ∗)(cm − zm)
(3.1.10)

which can be expressed with the equation of the plant density:

∂s∗m
∂l

=
am((dh + lgh)

2(amhm − ahhh) + ahdhkh)

l(dh + ghl)(amhm(dh + ghl) + ah(−dhhh + kh − ghhhl))(cm − zm)
(3.1.11)

The central term in the denominator is positive, given the existence condition of the plant.
The denominator sign depends only on the shape of the trade-o�. The numerator sign de-
pends on the relative shapes of the type II functional responses of the pollinators and the
herbivores (products amhm and ahhh). In Georgelin and Loeuille (2014), we �nd that the
stability of the system is extremely dependent on these relative shapes. The system seems
to display cyclic dynamics when ahhh ≥ amhm. Hence, when the system is stable, the nu-
merator of the expression 3.1.11 seems to be positive and the change in s∗m due to change in
l is only dependent on the trade-o� shape. When the trade-o� is concave, s∗m will decrease
and when the trade-o� is convex s∗m will increase with an increase in perturbation intensity.
Numerical simulations con�rm this analysis.
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We study the way of variation of plant, pollinator and herbivore densities at the ecoevo-
lutionary equilibrium (i.e. when the trade-o� is concave), for an increase in perturbation
intensity. Since plant density does not depend on sm, the variation of P ∗ with l is the same
as when only herbivores evolve: plant density increases with intensity of perturbation.

By implicit di�erenciation of the pollinator equation in the model, we �nd:

rm
Km

∂M∗

∂l
= −gm(s∗m) + km(s

∗
m)
∂j(P ∗)

∂P ∗
∂P ∗

∂l
+
∂s∗m
∂l

(
−l ∂gm(s

∗
m)

∂s∗m
+ j(P ∗)

∂km(s
∗
m)

∂s∗m

)

(3.1.12)

For herbivore density, by implicit di�erenciation of the plant equation in the model, we have:

ah
1 + ahhhP ∗

∂H∗

∂l
= − rp

Kp

∂P ∗

∂l
+
∂km(s

∗
m)

∂l

amM
∗

1 + ahhhP ∗
+

km(s
∗
m)am

1 + ahhhP ∗
∂M∗

∂l
(3.1.13)

It is di�cult to conclude analytically on the way of variation of M∗ and H∗ when the
perturbation intensity increases. We undertake the same type of numerical simulations to
check for the sign of equation 3.1.12. We �nd that densities of pollinators and herbivores
can increase or decrease at the ecoevolutionary equilibrium, when the perturbation increases,
due to indirect e�ects.

3.2 Plant-Pollinator community

When the herbivore is driven to extinction by the perturbation, only plants and pollinators
remain in the community.

3.2.1 Evolutionary dynamics

The �tness of a mutant in the plant-pollinator community is

ωM(s′m, sm) = rm

(
1− M0(sm)

Km

)
+ km(s

′
m)j(P

0(sm))− lgm(s
′
m) (3.2.1)

The �tness gradient is:

∂ωM(s′m, sm)

∂s′m
=
∂km(s

′
m)

∂s′m
j(P 0(sm))− l

∂gm(s
′
m)

∂s′m
(3.2.2)

Since the equations of P 0 andM0 are complex, we cannot derive analytically the equation of
the singular strategy. However we can have informations on the invasibility of the singular
strategy depending on the trade-o� shape:

∂2ωM(s′m, sm)

∂2s′m
= zmgm(s

∗
m)l(cm − zm) (3.2.3)

140



and

∂2ωM(s′m, sm)

∂s′m∂sm
=
∂km(s

′
m)

∂s′m

∂j(P 0(sm))

∂sm
(3.2.4)

The stability condition (equation 3.2.3) depends on the trade-o� shape. For a concave
trade-o� (zm > cm), the singular strategy is stable and for a convex trade-o� it is unstable.
We cannot have analytically the sign of equation 3.2.4 and derive the convergence stability
condition. Again we undertake several numerical simulations to study the eco-evolutionary
dynamics of the plant-pollinator community. Parameter values are drawn randomly in large
intervals and the dynamics of the community are studied (singular strategy, evolutionary
invasibility, changes in densities with the evolution of sm and with an increase in perturbation
intensity). We simulate 10 000 di�erent plant-pollinator communities. We �nd that the
singular strategy of pollinators has the same stability as when herbivores are present. It is a
Continuously Stable Strategy when the trade-o� is concave and a repellor when the trade-o�
is convex.

3.2.2 Ecological consequences

Density variation in the course of evolution Numerical simulations show that the
densities of plants and pollinators always increase with the evolution of pollinators.

Density variation with a change in perturbation intensity Also, when a stable
evolutionary equilibrium exists (i.e. for a concave trade-o�), the sensitivity of pollinators
decreases with an increase in perturbation intensity and the densities of the two species
decrease.

3.3 Graphic representation

Figure 3 and 4 show the eco-evolutionary dynamics of the whole community when only
pollinators evolve, for concave and convex trade-o�s, and for a linear one.

4 Coevolution

Now, we study the dynamics of the community when the two insect traits coevolve.

4.1 Analytical analysis

We use the criteria of Kisdi (2006) to study the dynamics of the coevolutionary equilibriums.
The Singular Coalition (i.e. the intersection of the two singular strategy isoclines) is stable
and convergent if:

Em +Mm < 0

Eh +Mh < 0

(Eh +Mh)(Em +Mm) > (AhAm)
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with:

Eh =
∂2ωHmut(s

′
h, sh, sm)

∂s′2h

∣∣∣∣
s∗h,s

∗
m
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′
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∂s′h∂sh

∣∣∣∣
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∗
m
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′
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∗
m
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′
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∣∣∣∣
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∗
m
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∗
m
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∂2ωMmut(s

′
m, sh, sm)

∂s′m∂sh

∣∣∣∣
s∗h,s

∗
m

The two �rst conditions are conditions for Singular Strategies to be CSS when only one of
the two insects evolve. We know that these conditions are true for both pollinators and
herbivores when the trade-o�s are concave. It is easy to see that the �tness gradient of
herbivores does not depend on sm. Hence, the second partial derivative Ah is equal to zero.
So the third criterion of Kisdi (2006) reduces to:

(Eh +Mh)(Em +Mm) > 0

As each of the terms in brackets are inferior to zero, this third criterion is also ful�lled. From
the criterions of Kisdi (2006) we �nd that there is Absolute Convergence Stability for the
Singular Coalition, when the two trade-o�s are concave. These criteria give no information
on the coevolutionary dynamics when one of the three criteria is not ful�lled. When one
of the trade-o�s or both of them are convex, we use numerical simulations to understand
the eco-evolutionary dynamics of the community. Figure 5 summarizes the results of these
simulations for the four trade-o� combinations.

4.2 Numerical simulations

The script for numerical simulations of the coevolutionary dynamics is made in C.
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The algorithm used for the numerical simulation is the following:

1 We start from an initial point with pollinator and herbivore sensitivities drawn at ran-
dom in uniform intervals. We ensure that the simulation starts in a zone of coexistence
of the three species.

2 The ecological dynamics of the simulation start. We use a Runge-Kutta method of
order 4 with an adaptive step size. We �x the extinction treshold of a population at
10−20, which corresponds also to one individual.

3 At each step, a new mutant (pollinator or herbivore) can appear with a probability by
individuals µm for pollinators and µh for herbivores. Note that the populations can be
far from the equilibrium when a mutant appears, which is a departure from analytical
hypotheses of Adaptive Dynamics.

4 If a mutant appears, its density is set to 10−20 and its sensitivity value is drawn
randomly in a normal distribution with mean equal to the phenotype of its parent and
with variance σ2.

5 The ecological dynamics restart, with a new equation in the system for the new mutant.

We use this algorithm to understand what happens in each of the four trade-o� combina-
tions. In each case, we run 25 simulations with pollinator and herbivore sensitivities drawn
randomly. Because the evolutionary dynamics of the community do not always have an
equilibrium (runaway evolution), we cannot stop the simulations when the system does not
change. We choose to stop the simulations after 30000 generations. We run these simulations
for several mutation rates of pollinators and herbivores: 10−7, 10−6 and 10−5 by individuals,
which gives 9 combinations of mutation rates. In each of this case, σ2 is equal to 0.1. We
simulate 27 millions of generations (30 000 generations x 25 simulations x 9 combinations of
mutation rate x 4 combinations of trade-o�s).
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Figure 3: Eco-evolutionary dynamics of the community when only pollinators evolve, for the
convex (a, c and e) and concave (b, d and f) trade-o�s. (a) and (b) Pairwise Invasibility Plots
for the two trade-o� types. The dark gray regions represent zones of positive �tness for a
new mutant in the resident population. White regions are for negative �tness and light gray
regions represent non viable parameter space for pollinators. Arrows indicate the direction
of the evolution and points are for singular strategies (empty for a repellor and full for a
CSS). Vertical lines show the invasion limits for the herbivore. (c) and (d) Density variations
of plants (continuous lines), pollinators (long-dashed lines) and herbivores (dashed lines) at
the ecological equilibrium in function of the pollinator sensitivity. Vertical lines correspond
to the singular strategies sm∗. Arrows depict the evolutionary directions. In each case
herbivores invade the system. (e) and (f) Composition of the community in function of
the sensitivity of pollinators and herbivores. For each color, the community composition is
depicted, P stands for the presence of plants, M for pollinators and H for herbivores. White
hatchings represent regions of cyclic dynamics. Arrows highlight the evolutionary direction
and the dashed white lines represent the singular strategies. Parameters values are: rp = 0.5;
rm = 0.5; Kp = 50; Km = 50; am = 1; ah = 1; hm = 0.2; hh = 0.1; kh = 0.5; kp = 0.5;
dh = 3.5; l = 1; km0 = 1; gm0 = 1; sh = 1.25 in graphs a, b, c and d. ch = 0.5 and zh = 0.1
for the convex trade-o� and ch = 0.1 and zh = 0.3 for the concave trade-o�.147



Figure 4: Ecoevolutionary dynamics of the community when only pollinators evolves, for a
linear trade-o� and for two values of l (l = 5 for graphs a, c and e and l = 1 for graphs b,
d and f). (a) and (b) Pairwise Invasibility Plots. The dark gray regions represent zones of
positive �tness for a new mutant in the resident population. White regions are for negative
�tness and light gray regions represent non viable parameter space for pollinators. Arrows
indicate the direction of the evolution. Vertical line shows the invasion limit for herbivores.
(c) and (d) Density variations of plants (continuous lines), pollinators (long-dashed lines) and
herbivores (dashed lines) at the ecological equilibrium in function of the pollinator sensitivity.
(e) and (f) Composition of the community in function of the sensitivity of pollinators and
herbivores. For each color, the community composition is depicted, P stands for the presence
of plants,M for pollinators and H for herbivores. White hatchings represent regions of cyclic
dynamics. Arrows highlight the evolutionary direction and the dashed white lines represent
the singular strategies. Arrows hilight the evolutionary direction. Parameters values are:
rp = 0.5; rm = 0.5; Kp = 50; Km = 50; am = 1; ah = 1; hm = 0.2; hh = 0.1; kh = 0.5;
kp = 0.5; dh = 3.5; km0 = 1; gm0 = 1; sh = 1.25 in graphs a, b, c and d. ch = 0.3 and
zh = 0.3.
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Figure 5: Summary of the coevolutionary dynamics of the two sensitivity traits for the
four di�erent trade-o� combinations. Trade-o� of pollinators (herbivores) is convex in a
and b (a and c) and concave in c and d (b and d). The di�erent levels of gray represent
the composition of the community as in precedent �gures in function of the two insect
sensitivities. White hatchings represent cyclic dynamics. Dotted lines depict the singular
strategy isoclines of pollinators and long-dashed ones are for herbivore isoclines. Arrows in
the di�erent panels show the direction of the evolution of sensitivity traits (dotted arrows for
pollinators and long-dashed arrows for herbivores). Constant parameters values: rp = 0.5;
rm = 0.5; Kp = 50; Km = 50; am = 1; ah = 1; hm = 0.2; hh = 0.1; kh = 0.5; kp = 0.5;
dh = 3.5; l = 1; km0 = 1; gm0 = 1; kh0 = 1; gh0 = 1; cm = 0.2; ch = 0.2; zm = 0.4 or 0.1 and
zh = 0.4 or 0.1.
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Chapitre 4

Conséquences écologiques et évolutives

des pesticides sur les communautés

naturelles en milieu agricole

Adapt to this !

Sebastian Shaw, 2011. X-Men : First Class
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Introduction

Ce chapitre de thèse n'est pas directement centré sur le couplage entre interactions an-

tagonistes et mutualistes mais permet de remettre en perspective les résultats précédents.

Au cours de cette thèse, j'ai participé à un Workshop organisé par Dave Bohan et Guy

Woodward, ayant eu lieu à Dijon en septembre 2012 et intitulé � Ecological Networks in

an Agricultural World �. Ce workshop a donné lieu à l'écriture d'un numéro spécial de Ad-

vances in Ecological Research. Avec d'autres personnes, Nicolas Loeuille, Sébastien Barot,

Grigoris Kyla�s et Claire Lavigne, nous avons été invités à écrire une contribution sur le

thème � Eco-Evolutionary Dynamics of Agricultural Networks : Implications for Sustainable

Management �. Au sein de cet article conséquent (une centaine de pages), j'ai été en charge

de la partie traitant des conséquences éco-évolutives de l'utilisation de pesticides pour les

communautés naturelles en milieu agricole. Cette partie constitue donc le troisième chapitre

de ce travail et permet d'intégrer les résultats des deux chapitres précédents dans un cadre

plus large. En particulier, l'écriture de ce chapitre a été l'occasion d'étudier l'in�uence éco-

évolutive de l'utilisation d'insecticides sur le modèle classique de chaîne trophique (Oksanen

et al., 1981). Les résultats de ce modèle sont retranscrits au sein d'une box intégré à l'article.

De plus, j'ai participé à l'ensemble des discussions et des relectures des di�érentes parties de

l'article.
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The potential for an evolutionary response to pesticides varies among wild

organisms associated with agricultural landscapes. Examples of rapid evolu-

tionary responses abound in the agricultural literature (Palumbi, 2001;

Thrall et al., 2011), where resistance to pesticides is a classical textbook exam-

ple of how continuous selection pressures on a trait with generally simple

genetic determinism results in rapid allele change. The international survey

of resistance in weeds (http://www.weedscience.com) listed 217 species

(129 dicots and 88 monocots) that had evolved resistance to 21 of the

25 known herbicide sites of action and to 148 different herbicides.

A similar pattern is observed in insect pests, with an extremely rapid increase

in the number of species showing resistance to at least one insecticide since the

1950s (Mallet, 1989). Approximately 8000 cases of resistance to 300 insecti-

cide compounds are now reported inmore than 500 insect species (Arthropod

Pesticide Resistance Database; http://www.pesticideresistance.com; Whalon

et al., 2008). Similarly, 300 cases of field resistance to 30 fungicides have been

reported in250 species of phytopathogenic fungi (FungicideResistanceAction

Committee database; http://www.frac.info; Bourguet et al., 2013). That evo-

lutionary responses are less well-known in non-pest organisms could simply

reflect the fact that they are largely ignored in such instances (Pelosi et al.,

2013), because of the lesser economic concern they represent.

It is, however, not expected that all species will evolve in response to

pesticides: even when a variable and heritable response trait exists, some pro-

cesses can limit its effective evolution. Plastic responses can play a role in the

emergence of resistance to pesticides, by alleviating fitness costs (Hendry

et al., 2011). For organisms with a plastic behaviour that can simply avoid

crops with insecticides selective pressures for increased resistance will be

weak. Such exploitation of alternative habitats can, however, incur indirect

costs, for instance when such habitats have fewer resources. When plasticity

actually impedes the evolution of pesticide resistance, it still raises important

evolutionary questions: namely, when do we expect the evolution of such

plasticity and what are the associated costs? A general idea is that plasticity is

favoured when selective constraints are variable in space and time (Agrawal,

2001; Lind and Johansson, 2007). Because pesticide use may be highly var-

iable in time, being most prevalent during infestation periods, and because

semi-natural habitats are not directly treated, creating a spatial heterogeneity,

plastic responses should commonly evolve. This view is supported by the

existence of many plastic behaviours allowing some resistance to pesti-

cides (Gould, 1991). Changes in the oviposition and host fidelity behaviour

of corn rootworm, for instance, allowed it to counter crop rotations

(Gray et al., 2009).
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Demographic constraints, such as population density or generation time,

also affect the evolutionary response to pesticides. This idea can be illustrated

using evolutionary rescue models (Bell and Gonzalez, 2011; Gomulkiewicz

and Holt, 1995). A population facing a disturbance can go extinct when the

extra mortality decreases its per capita growth rate sufficiently. On the other

hand, selection of less vulnerable phenotypes will occur, increasing average

fitness. Evolutionary rescue is determined by the race between these two

processes (Gomulkiewicz and Holt, 1995): extinction or rescue depends

on the initial density of the population and on the generation time of the

species. Small populations or long-lived organisms, having small variability

in the response trait, are most at risk. Their densities following pesticide use

may fall under a critical value, where demographic stochasticity increases the

risk of extinction (Gomulkiewicz and Holt, 1995). However, species whose

effective population size is large (therefore possibly harbouring high genetic

variability), or generation times are short (so that new mutations can appear

more readily), may escape extinction when adaptation happens fast enough

to increase average fitness values before the population viability threshold is

reached. Most pests probably fall in this category, as they have short gener-

ation times and high population densities. Pollinator populations, on the

other hand, have lower densities and longer life cycles. Evolutionary rescue

therefore provides a potential explanation for the often-observed selection

of resistance to insecticides in pests (Bourguet et al., 2013; Mallet, 1989),

while many pollinator populations collapse (Beismeijer et al. 2006). Another

example is the evolution of pesticide resistance in fungi, which is determined

by the pathogen’s evolutionary potential, as set by its life cycle and repro-

duction system (Barrett et al., 2008; McDonald and Linde, 2002).

Most existing works related to pesticides tackle the conditions for the

evolution of higher resistance in pest species (Bourguet et al., 2013;

Gould, 1991; Mallet, 1989; Thrall et al., 2011), reflecting the huge eco-

nomic costs incurred (Palumbi, 2001). Evolutionary models can then sug-

gest managements that delay the emergence of these resistances, such as

high-dose/refuge or pyramid strategies that use the ensemble activity of

multiple compounds (Bourguet et al., 2013). A complete review of this

aspect is beyond the scope of the present chapter and has been covered else-

where (Bourguet et al., 2013; Carrière et al., 2010). These approaches, how-

ever, mostly focus on one species, the targeted pest, ignoring the broader

ecological network (Tabashnik et al., 2004; Vacher et al., 2003).

Many observations suggest that the community context does affect the evo-

lution of resistance. For example, resistance to insecticides in mosquitoes neg-

atively affects the resistance toparasites, so thatevolutionarydynamicsultimately

367Eco-Evolutionary Dynamics in Agroecosystems



depends on the overall parasite loadwithin the population (Agnewet al., 2004).

Resistance in thepeach-potatoaphid increases its sensitivity topredatorsdue toa

decreased response to alarm pheromones (Foster et al., 2003). Through such

ecological costs, the predation context affects evolution of resistance. Evolution

of resistances also affects pest densities, allowing them to attain large numbers,

and theseeffects canpropagate throughecologicalnetworks, creating top-down

or bottom-up effects. Because pests interact both directly and indirectly with

many other species, density-dependent effects will eventually impinge on the

eco-evolutionary dynamics of other wild species of the community.

We have little information on such eco-evolutionary dynamics within the

pesticide context, but another corpus of models, developed in fisheries sci-

ence, have studied the evolutionary dynamics of communities in which a sub-

set of species faces extra mortality, via harvesting. Even though these models

are not explicitly designed for agricultural systems, they are often stated in gen-

eral equation systems that can be applied outside the fisheries context,

although such an analysis is still restricted to the mortality effects of pesticides.

Other sub-lethal effects (e.g., modification of fecundity or of consumption

rates) require more explicit and detailed models.

Abrams and Matsuda (2005) studied a two-species model that we have

translated to a herbivore pest and its host plant, where the former suffers

extra mortality (e.g., due to pesticides) and plant nutrient uptake rate evo-

lves. Nutrient uptake rate is supposedly positively correlated with plant

vulnerability, because of an allocation trade-off between defences and

growth. The model shows that herbivore density can increase when its

own mortality increases. This counter-intuitive result occurs because herbi-

vore density initially decreases, causing selection of higher vulnerabilities of

the plant. Because the plant is more vulnerable, the density of her-

bivore subsequently increases. This latter positive evolutionary effect even-

tually exceeds the direct negative effects of extra mortality (Fig. 2 in Abrams

and Matsuda, 2005). This result has interesting agricultural implications

because it suggests an evolutionary mechanism through which pesticides

eventually increase pest abundances. Abrams and Matsuda suggest that

plastic responses could produce similar qualitative trends. The model would

also be suitable to describe the evolution of wild plants consumed by

the pest. When increasing pesticide application, pest density increases until

a threshold is reached, but beyond this value the pest abruptly goes extinct.

In a four-compartment model that can be translated as two plants sharing a

limiting nutrient and a pest herbivore, Abrams (2009) again studied how the

responseof thepest toextramortality is affectedbyadaptation in theplant. Plant
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evolution can again create an increase in pest density when pesticide is used.

Compared with the simple food chain model of Abrams and Matsuda

(2005), the evolution of the second plant species extends the range of pesticide

use thepest can sufferbeforegoingextinct.Apossible agricultural implication is

that evolution of a lesser vulnerability in wild plants can improve the existence

conditions of a pest confrontedwith pesticides.While an exact test of such pat-

terns has not been done, existingdata comparing the evolutionofweedswithin

fields and out of fields can provide an interesting point of comparison (Ellstrand

et al., 2010). Evolutionary effects of extramortality can also affect the stability of

natural communities, whichmay increase or decrease, depending on howpes-

ticide impacts relate to population densities (Witting, 2002).

Another important result of fisheries research is that increasedmortality can

select for earliermaturationand smaller body sizeatmaturation (Allendorf et al.,

2008; Barot et al., 2004; Enberg et al., 2009; Law, 2000). Because of highmor-

tality, those who mature faster are more likely to reproduce and are therefore

favoured. Similarly, because the pesticide use exerts extra mortality, the same

selective mechanism may apply, with fast-reproducing strategies being

favoured, although we could not find any experiment or observation that

has tested this idea.Anobvious difficulty lies in the fact that confounding factors

exist: having a fast life cycle in the first placemakes itmore likely for a species to

be a pest, and it may also facilitate the evolution of resistance.

This prediction of selection for earlier reproduction may be dependent on

the community context. Gårdmark et al. (2003) used a model in which a prey

populationconsistingof three-ageclasses suffers extramortality fromharvesting

and is consumed by a predator species. They studied the evolution of the age at

reproduction (age 2 or 3; age 1 being juveniles), depending on the stage being

predated. Substituting the prey species with a pest species and harvesting with

pesticide extra mortality, in the absence of predation evolution of early matu-

ration is favoured.However, reproduction is delayed to age 3when extramor-

tality acts on age 1 and predation on age 2. Thus, the two mortality-related

selective pressures can interact antagonistically (Gårdmark et al., 2003).

Importantly, it is unlikely that only pests are affected by pesticide use, and

impacts on other members of the network are likely to modify associated

ecosystem services as a result. To illustrate this, we modelled a plant–

herbivore pest–predator food chain where both the pest and the predator

are vulnerable to pesticides. For the sake of simplicity, we considered that

only the herbivore evolves in response to pesticides and that evolution of

resistance incurs a cost in growth rate (allocation cost). The model and prin-

cipal results are detailed in Box 6.4.
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BOX 6.4 Evolution of resistance to insecticides in a tri-trophic
food chain
We model a three-species community consisting of a plant attacked by a herbi-
vore pest, consumed by a predator and in which insecticide use affects both the
herbivore and the predator. Detailed equations and analysis of the model are
given in Appendix D. We assume that the herbivore evolves in response to insec-
ticide use. Its susceptibility incurs an allocation cost: when susceptibility
decreases, herbivore reproduction decreases (Carrière et al., 1994). A possible
mechanism is that conversion efficiency is reduced, due to an allocation in detox-
ification metabolism (Després et al., 2007). We study three different community
scenarios: the predator is absent from the community, the predator has a low sus-
ceptibility to insecticides, and the predator has a high susceptibility to insecti-
cides. We use the adaptive dynamics framework to study the impact of
herbivore evolution on the three-species food chain (see Appendix D).

Figure 6.4 shows how evolved resistance changes when pesticide use
(parameter l) increases. Figure 6.5 displays the variations in densities for the three
community scenarios and depending on whether herbivore evolution happens
or not. As intuitively expected, resistance is selected for at higher inputs
of insecticides (Fig. 6.4). Herbivore adaptation delays the extinction of both

Figure 6.4 Influence of insecticide intensity on the value of herbivore susceptibil-
ity trait at the evolutionary equilibrium, for the three different community scenar-
ios: ‘No predator’, ‘Low susceptibility of predator’ and ‘High susceptibility of
predator’. Parameters values: r¼2; I¼0.2; w¼0.2; a¼0.5; dh¼0.5; g¼0.5;
dp¼0.1; c(s)¼exp(0.1 s); j(s)¼exp(0.3 s); Low h¼0.1; High h¼1. For parameter
definitions and details of the equations, see Appendix D.



BOX 6.4 Evolution of resistance to insecticides in a tri-trophic
food chain—cont'd

the herbivore and the predator with increasing load of insecticides (Fig. 6.5).
However, when the predator is not strongly affected by pesticides,less
evolved resistance appears in the herbivore. This last result can be explained
by density-dependent mechanisms: when the predator has a low susceptibil-
ity, the plant is at a higher density because of the predator exerts top-down
control on the herbivore. It is then beneficial for the herbivore to be more
susceptible (but with a high conversion efficiency) as the efficient consump-
tion of abundant plants offsets mortality costs. When the predator is highly
susceptible to pesticide, its density is decreased or it goes extinct, so that the
density-dependent advantage disappears. Community context and evolution-
ary dynamics thereby interact to determine evolution of pests subjected to
increased mortality.

Figure 6.5 Densities of the three species at the ecological equilibrium (left) or eco-
evolutionary equilibrium (right) for different intensities of insecticide application
and for three community scenarios. Continuous lines show plant density V0,
long-dashed lines herbivore densityH0 and dotted lines predator density P0. In these
graphs, all species coexist in areas labelled ‘1’, ‘2’ indicates plant–herbivore coexis-
tence and ‘3’ parameter sets for which only the plant exists. Parameters values are
the same as in Fig. 6.4. When there is no evolution the susceptibility trait for the
herbivore is fixed at 0 (alternative values do not alter the qualitative results).
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The plant equilibrium point S2¼ (V0¼ r/a; H0¼0; P0¼0) always exists

and it is stable when the perturbation by insecticides is strong enough to pre-

vent the herbivore to invade the system. This requires:

a ljþ dhð Þ> wcr ðD4Þ
The third equilibrium point allows the coexistence of plant and herbi-

vores. At this equilibrium S3, plants and herbivores have the following den-

sity equations:

V 0¼ ljþdh

wc
ðD5Þ

H0¼�a ljþdhð Þþwcr
w2c

ðD6Þ

Out of Eq. (D5) one clearly sees that the plant biomass is always positive.

Therefore, existence conditions are based on the positivity of herbivore

biomass. This requires that:

a ljþ dhð Þ< wcr ðD7Þ
The Routh–Hurwitz criterion shows that this plant–herbivore equilib-

rium point is stable whenmortality incurred by predator population through

pesticides is high:

aga dhþ ljð Þ> w �w dpþhl
� �þagr

� �
c ðD8Þ

Finally, it is possible that all three species coexist at one equilibrium,

where density equations are

V 0¼�w dpþhl
� �þagr

aga
ðD9Þ

H0¼ dpþhl

ag
ðD10Þ

P0¼ w �w dpþhl
� �þagr

� �
c�aga dhþ ljð Þ

a2ga
ðD11Þ

All the three species have positive densities when predator biomass (D11)

is positive. This is ensured by the following condition:

aga dhþ ljð Þ< w �w dpþhl
� �þagr

� �
c ðD12Þ

The Routh–Hurwitz criterion for a system of three ordinary differential

equations shows that the system is stable when condition (D12) is satisfied.

408 Nicolas Loeuille et al.



We now assume to study how these ecological equilibriums change

when more insecticides are used. By computing the partial derivatives of

equilibrium equations with respect to l, we can solve analytically how the

densities of the different species will vary with an increase in perturbation

intensity l.

When the community does not contain the predator, the partial deriv-

atives of Eqs. (D5) and (D6) with respect to l are

@V 0

@l
¼ j

wc
ðD13Þ

@H0

@l
¼� aj

w2c
ðD14Þ

Thus, when the intensity of perturbation increases, plant biomass

increases while herbivores are negatively affected.

We similarly study changes in the full coexistence equilibrium (Eqs. D9–

D11):

@V 0

@l
¼� wh

aga
ðD15Þ

@H0

@l
¼ h

ag
ðD16Þ

@P0

@l
¼�w2hcþagaj

a2ga
ðD17Þ

At the coexistence equilibrium, the plants and predator biomasses

decrease with an increase in insecticide use, while herbivores increase.

Comparisons of Eqs. (D13 and D14) and of Eqs. (D15–D17) highlight

the fact that the efficiency of pesticide use strongly varies with the number of

trophic levels. When the system is composed of two levels, then using pes-

ticide yields the intended result, namely the decrease of the pest population

and the increase in yield. When the system is composed of three trophic

levels and when the top trophic level is sensitive to insecticide, using them

erodes the biological control of pests and has adverse effects from an agricul-

tural point of view.

Now that we have obtained the effects of insecticide disturbances on the

ecological equilibrium and highlighted that qualitative variations are depen-

dent on the number of trophic levels, we study how evolution of agricultural

pests (here, herbivores) change such qualitative outcomes.
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As pointed out in the main text, the emergence of resistance in pests is

often associated with fitness costs (Bourguet et al. 2004; Carrière et al., 1994;

Gassmann et al., 2009). Particularly, studies have shown that resistance most

often decrease the allocation in growth or reproduction (Bourguet et al.

2004; Carrière et al., 1994). To consider this trade-off, we add in our

plant–herbivore–predator community a sensitivity trait for the herbivore

that affects both its mortality due to insecticides and its reproduction rate.

The model becomes

1

V

dV

dt
¼ r� aV �wH D18ð Þ

1

H

dH

dt
¼ c sð ÞwV �aP� dh� l sð Þj D19ð Þ

1

P

dP

dt
¼ gaH� dp� lh D20ð Þ

8>>>>>>>><
>>>>>>>>:

The two functions j(s) and c(s) are positive, increasing function of s. The

lower the value of s, the more resistant the pest is, but the higher the repro-

duction cost. We choose exponential functions for c and j, because they sat-

isfy the different assumptions and also for mathematical convenience:

c sð Þ¼ c0 exp vsð Þ ðD21Þ
j sð Þ¼ j0 exp zsð Þ ðD22Þ

The ratio v/z controls the shape of the trade-off. By varying their relative

values, we can have a large panel of trade-off shapes, from convexity to con-

cavity. When the trait of interest and the associated trade-off are set, we use

adaptive dynamics to determine the resulting eco-evolutionary dynamics

(see Appendix A for an introduction of this technique).

We first study the casewhere only plants andherbivores coexist.The fitness

of a rare mutant s0 in a resident population of trait s can then be determined:

W1 s0, sð Þ¼ 1

dHm

dHm

dt

����
Hm!0

¼ c s0ð Þ wV 0 sð Þ� dh� lj s0ð Þ ðD23Þ

withV0¼ (lj(s)þm)/ac(s), the density of the plant at the equilibrium fixed by

the resident trait.

The associated fitness gradient that determines the direction of change of

the trait is
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@W1 s0, sð Þ
@s0

����
s0!s

¼ vdhþ lj sð Þ v�zð Þ ðD24Þ

From Eq. (D24), two qualitative possibilities emerge, depending on the

trade-off shapes. If v�z the fitness gradient is always positive. The sensitivity

of herbivore s always increases during the evolution. When v<z, the fitness

gradient canbepositive or negative dependingon the resident trait value. Sin-

gular strategies may then be obtained, at which the gradient of fitness is null.

Such a singular strategy is given by the following equation:

s�1 ¼
1

z
log

vdh

j0l z� vð Þ
� �

ðD25Þ

As inAppendicesA andC,we study the invasibility and convergence char-

acteristics of this singular strategy. Recalling that we have v<z, we obtain:

@2W1 s0, sð Þ
@s02

����
s0!s!s�

1

¼ dhvz v�zð Þ
z� v

< 0 ðD26Þ

Because this second derivative is negative, the singular strategy cannot be

invaded by surrounding mutants.

It can be easily shown that:

@2W1 s0, sð Þ
@s0@s

����
s0!s!s�

1

¼ 0 ðD27Þ

The sum of Eqs. (D26) and (D27) is always negative, which ensures that

the singular strategy is convergent, that is, evolution drives the system

towards this point. The evolutionary singularity is therefore a CSS.

We now characterize the evolutionary dynamics when all three species

coexist. The invasion fitness of a mutant herbivore is:

W2 s0, sð Þ¼ wV 0c s0ð Þ�aP0 sð Þ� dh� lj s0ð Þ ðD28Þ
The fitness gradient becomes

@W2 s0, sð Þ
@s0

����
s0!s

¼ wV 0c0 sð Þ� lj0 sð Þ ðD29Þ

The singular strategy, at which the gradient vanishes is

s�2 ¼
1

v�z
log

j0lz

c0wvV 0

� �
ðD30Þ
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Note that, in Eq. (D28), plant biomass is not dependent on the resident

trait. Therefore, it is easy to see that @2W(s0, s)/@s0 @s is equal to zero. Then,

as in the plant–herbivore case, characteristics of the evolutionary singularity

only depend on the second derivative with respect to s0:

@2W2 s0, sð Þ
@s02

����
s0!s!s�

2

¼ v2wV 0c s�2
� ��z2lj s�2

� � ðD31Þ

Inserting Eq. (D30) in Eq. (D31) shows that it is a decreasing function of

z and that it vanishes for z¼v. Because at the evolutionary

singularity, the system is also at equilibrium from an ecological point of

view, wV 0c(s�) ¼aP0(s�)þdhþ lj(s�). Equation (D31) becomes

@2W2 s0, sð Þ
@s02

����
s0!s!s�

2

¼ v2 aP0 s�2
� �þ dh

� �þ v2�z2
� �

lj s�2
� � ðD32Þ

Equation (D32) is positive for v>z.

Therefore, the second partial derivative of invasive fitness with respect to

s0 is positive for v>z, vanishes for v¼z and is negative for v<z. We con-

clude from this that the singular strategy in this model is a repellor when the

trade-off is convex (v>z) and a CSS when the trade-off is concave (v<z).

The repellor situation leads to a runaway dynamics on which we cannot eas-

ily study the influence of increased pesticides. For the CSS cases, on the

other hand, evolution eventually settles the trait at s2
� and we can study

the effects of increased pesticide use by linearizing around this equilibrium

situation.

To study the influence of increased pesticide use, we differentiate

equations of the singular strategies s1
� and s2� (Eqs. D25 and D30) regarding

pesticide use parameter l.

When the system only contains plants and herbivores, effects of pesticide

use on the position of the singular strategy are determined by the following

equation:

@s1
�

@l
¼� 1

lz
ðD33Þ

In such instances, the singular strategy always decreases when pesticide

use increases. From an agricultural point of view, it means that we expect

evolution of further resistance in all instances when more insecticide is

sprayed.
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Deuxième partie

Traits d'interactions et structure des

communautés antagoniste-mutualiste
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Chapitre 5

Enrichissement et évolution des traits

d'interaction des plantes

The good, the bad !

Le bien, le mal !

Guru and MC Solaar, 1993. Jazzmatazz vol. 1
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Introduction

Les précédents chapitres se sont intéressés au rôle des e�ets densités-dépendants pour la

dynamique écologique et évolutive des communautés comprenant di�érents types d'interac-

tions. Comme il a été discuté en introduction, le couplage entre interactions mutualistes et

antagonistes peut se faire au travers des traits des organismes. Ce chapitre étudie donc cette

problématique. Le but est de décrire et de comprendre la dynamique évolutive d'un trait

qui est à la fois impliqué dans des interactions mutualistes et antagonistes. Le modèle utilisé

dans les premiers chapitres est repris, mais en s'intéressant cette fois-ci à la dynamique évo-

lutive de la plante. Un trait dit d'� interaction � qui augmente à la fois les interactions de la

plante avec les pollinisateurs et les herbivores est introduit dans le modèle et sa dynamique

évolutive est étudiée, en fonction de la structure de la communauté. Le rôle de l'enrichis-

sement des milieux en nutriments est décrit. En e�et, puisque l'enrichissement des milieux

modi�e la densité des di�érents compartiments au sein des communautés, notre but est de

caractériser comment la structure des communautés antagonistes-mutualistes est modi�ée

par l'enrichissement du milieu et comment cela a�ecte la dynamique évolutive d'un trait

d'attraction chez une plante. Dans un premier temps, nous montrons comment la prise en

compte de la dynamique évolutive de la plante a�ecte l'assemblage de la communauté, en

relâchant le contrôle top-down de l'herbivore. Nous montrons ensuite que l'augmentation de

la productivité sélectionne les phénotypes de plantes présentant une faible valeur de ce trait

d'interaction. Ainsi, avec l'enrichissement, la plante est plus défendue contre l'herbivorie,

mais est moins visitée par les pollinisateurs. En�n, nous montrons que les pressions de sélec-

tion opposées dues à l'herbivorie et à la pollinisation sont à l'origine de sélection disruptive

sur le trait de la plante et facilitent la diversi�cation des plantes.

Ce chapitre est présenté sous la forme d'un article qui est soumis pour publication à la

revue Evolution.
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Evolutionary response of plant interaction traits to

nutrient enrichment modi�es the assemblage and

structure of antagonistic-mutualistic communities

Georgelin E. and Loeuille N.

Supplementary information

1 Ecological dynamics of the three species community

The ecological model of the plant-pollinator-herbivore community is the following:

dP

dt
= rpP

(
1− P

Kp

)
+ kpam(s)MP − ah(s)PH

dH

dt
= khah(s)PH − dhH

dM

dt
= rmM

(
1− M

Km

)
+ kmam(s)MP − dmM

(1.0.1)

am(s) = am0e
cms

ah(s) = ah0e
chs

1.1 Assemblage of the community

Plants are always present in the system, since we consider that rp is positive. When both
pollinators and herbivores are absent, the density of plants at the equilibrium is Kp.

Along a productivity gradient, which species invade �rst with an increase in Kp (polli-
nators or herbivores) is set by :

Kp = min

(
dm − rm
am(s)km

;
dh

ah(s)kh

)
(1.1.1)

When the �rst term is the minimum limit in Kp, pollinators invade �rst. However, when
the second term is the minimum limit, herbivores invade �rst.

If herbivores invade �rst, the plant-herbivore system is always locally stable (based on
Routh-Hurwitz criteria). Since the system is entirely top-down controlled, an increase in Kp

only increases the density of herbivores but not the density of plants. Hence, herbivores will
use all the resource and pollinators cannot invade.

If pollinators are the �rsts to invade, there is a limit in Kp for the stability of the plant-
pollinator community. The system is locally stable for:

Kp <
rmrp

am(s)2kmkpKm
(1.1.2)
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When Kp is higher than this limit and the herbivores cannot invade the system, plant
and pollinator densities always increase in an "orgy of mutualisms". In this case, other
limitations than the ones we model will limit the growth of the two populations (space for
example).

However, if the system is locally stable, it can be invaded by herbivores as soon as Kp is
above a limit:

Kplim = P 0
H

rmrp
rmrp + am(s)Kmkp(−dm + am(s)kmP 0

H + rm)
(1.1.3)

with P 0
H = dh

ah(s)kh

1.2 Coexistence equilibrium

When the three species coexist, their densities at the equilibrium are the following:

P 0
MH =

dh
ah(s)kh

(1.2.1)

M0
MH =

Km(am(s)kmP
0
MH + rm − dm)

rm
(1.2.2)

H0
MH =

am(s)kpKpM
0
MH +Kprp − P 0

MHrp
ah(s)Kp

(1.2.3)

This equilibrium point always exists as soon as both pollinators and herbivores can invade
the system.

We study the local stability of this equilibrium point using Routh-Hurwitz criteria. The
three following criteria must be positive to have a stable equilibrium:

crit1 =
M0

MHrm
Km

+
P 0
MHrp
Kp

(1.2.4)

crit2 =
a2hH

0
MHkhM

0
MHP

0
MHrm

Km
(1.2.5)

crit3 =
P 0
MH

K2
mK

2
p

(M0
MH(KpM

0
MHrm +KmP

0
MHrp)(rprm − am(s)2kmKmkpKp) + rpah(s)

2H0khK
2
mKpP

0
MH)(1.2.6)

Only the third criterion can be negative at the coexistence equilibrium. This criterion is a
second degree polynomial in Kp. The roots of this polynomial are:

δ1,2 =
1

2am(s)2KmkpM02
MHrm

α (1.2.7)

±
√
r2p(4am(s)2K2

mkpM
02
MHP

0
MHrm(−ah(s)khKmP 0

MH +M0
MHrm) + α (1.2.8)

with

α = −am(s)2K2
mkpM

0
MHP

0
MHrp + ah(s)am(s)khK

2
mkpM

0
MHP

0
MHrp +M02

MHr
2
mrp + ah(s)khK

2
mP

0
MHr

2
p(1.2.9)
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Analytical study of the two roots is di�cult. However, all the simulations made show
that at least one of the two roots is positive, and that under certain values the two roots
are positive. Hence an increase in productivity can �rst stabilizes the system and after
destabilizes the community.

1.3 Change in densities with s

Now we are interested in how evolutionary dynamics of attraction trait s change the densities
of the three species at the coexistence equilibrium. We compute the �rst derivatives of
equilibrium densities with s:

∂P 0
MH

∂s
= −chP 0

MH (1.3.1)

∂M0
MH

∂s
= (cm − ch)P

0
MH

kpKmam(s)

rm
(1.3.2)

ah(s)
∂H0

MH

∂s
= chrp

(
2
P 0
MH

Kp

− 1

)
+ kpam(s)

(
(cm − ch)M

0
MH +

∂M0
MH

∂s

)
(1.3.3)

An increase in s always decreases the density of plants. When the trade-o� is convex (ch >
cm), the densities of pollinators also decrease with an increase in s. When the trade-o� is
concave (ch < cm), the density of pollinators increases with s. Whatever the trade-o� shape
is, the density of herbivores can decrease or increase with an increase in s.

2 Evolutionary dynamics of attraction trait

2.1 Fitness of a mutant and evolutionary singularities

The �tness of a mutant appearing in the community set by the resident is the following:

ωPmut
(s′, s) =

1

Pmut

dPmut

dt

∣∣∣∣
Pmut→0;P 0

MH ;M0
MH ;H0

MH

= rp

(
1− P 0

MH(s)

Kp

)
+ kpam(s′)M0

MH(s)− ah(s′)H0
MH(s)(2.1.1)

The �tness gradient associated with this �tness is:

∂ωPmut(s
′, s)

∂s′
= kpcmam(s

′)M0
MH(s)− chah(s

′)H0
MH(s) (2.1.2)

After simpli�cation and evaluated for s′ → s, this �tness gradient becomes:

∂ωPmut(s
′, s)

∂s′

∣∣∣∣
s′→s

= kpam(s)M
0
MH(s)(cm − ch)− chrp

(
1− P 0

MH(s)

Kp

)
(2.1.3)

From this expression of the �tness gradient, it is di�cult to have a clear expression of
the evolutionary singularities s∗. However, if we make the hypothesis that at least one
evolutionary singularity exists, we can study the evolutionary stability of this s∗.
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2.2 Stability of the evolutionary singularities

The stability of the existing singularities is set by two criteria, invasibility and convergence.

Invasibility of a singular strategy s∗ (i.e. Does the singular strategy can be invaded by a
close mutant ?) is set by the sign of the following partial second derivative:

∂ω2
Pmut

(s′, s)

∂s′2

∣∣∣∣
s′→s→s∗;P ∗MH ,M∗MH ,H∗MH

= (cm − ch)kpcmam(s
∗)M∗

MH(s
∗) (2.2.1)

When the trade-o� is concave (cm > ch), the invasibility criterion is positive and the singular
strategy is invasible. However, when the trade-o� is convex (cm < ch), the invasibility
criterion is negative and the singular strategy cannot be invaded.

The convergence criterion of these singular strategies (i.e. Does the attraction trait s
converges to the singular strategy?) is set by:

critconv =
∂ω2

Pmut
(s′, s)

∂s′2

∣∣∣∣
s′→s→s∗;P ∗MH ,M∗MH ,H∗MH

+
∂ω2

Pw
(s′, s)

∂s′∂s

∣∣∣∣
s′→s→s∗;P ∗MH ,M∗MH ,H∗MH

(2.2.2)

critconv = (cm − ch)kpam(s
∗)

(
∂M∗

MH

∂s
+ cmM

∗
MH

)
− c2hrp

Kp

P ∗MH (2.2.3)

The convergence criteria could be positive or negative, whatever the trade-o� shape is.
It means that in the case of a concave trade-o�, singular strategies are either Repellor or
Branching point. In the case of a convex trade-o�, singular strategies are CSS (Continuously
Stable Strategies) or Garden of Eden.

2.3 Productivity and evolutionary singularities

It is easy, from the expression of the �tness gradient to show that the sign of the partial
derivative ∂s∗

∂Kp
is the sign of the convergence criterion. Hence in the cases where the singular

strategies are CSS (the only possibility to have stable eco-evolutionary dynamics), an increase
in productivity Kp leads to an evolutionary decrease of attraction trait s∗.
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Chapitre 6

Coévolution des traits d'interactions et

de préférences : vers la diversi�cation des

communautés antagonistes-mutualistes
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Introduction

Le dernier projet de cette thèse est une suite directe au chapitre précédent. Nous avons

vu que, pour un certain niveau de productivité, les pressions de sélections opposées dues à la

pollinisation et à l'herbivore peuvent amener à de la sélection disruptive sur le trait d'inter-

action de la plante et ainsi une diversi�cation phénotypique de ces plantes. La communauté

qui en émerge est alors composée de deux types de plantes, un phénotype qui est fortement

attractif et interagit de manière forte avec les pollinisateurs et herbivores, et un phénotype

très défendu qui interagit faiblement avec les pollinisateurs et herbivores. Dans le chapitre

précédent, seule le trait de la plante peut varier de manière adaptative. Cependant, à partir

du moment ou plusieurs phénotypes de plantes existent dans la communauté, la niche des

pollinisateurs et herbivores peut aussi être modi�é, au travers de mécanismes d' � adaptive

foraging � (Loeuille, 2010a). Nous intégrons cette nouvelle dimension dans le chapitre qui

suit. Les pollinisateurs et herbivores possèdent deux types de traits d'interactions : un trait

de préférence moyenne, qui �xe quel est le phénotype de plante auquel ils sont le plus adaptés

et un trait de largeur de niche, qui �xe le nombre de phénotypes avec lesquels ils peuvent

interagir. Le but de ce travail est d'obtenir une émergence évolutive de réseaux complexes

et d'étudier la structure de ces réseaux théoriques, en les comparant avec celle des réseaux

empiriques. Pour l'instant ce projet est encore à l'état de perspective. Simuler l'émergence

évolutive de réseaux est complexe à faire et demande un temps de simulation conséquent.

Dans le chapitre qui suit, le cadre théorique dans lequel ce projet s'insère est décrit dans l'in-

troduction et la construction du modèle est ensuite expliquée. Nous présentons les premiers

cas de diversi�cation obtenus et discutons rapidement de ces résultats et des perspectives de

ce travail.
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Abstract

Ecological networks display specific architectural characteristics, like modularity in food-webs and 

nestedness in mutualistic  networks.  These architectural patterns are  thought  to  be linked to  the 

dynamics and the stability of ecological communities. Different mechanisms have been proposed to 

explain these non-random patterns and evolutionary dynamics are frequently advocated to explain 

the  emergence  of  these  community  structures.  The  coevolutionary  dynamics  within trophic 

networks often leads to architectural characteristics that are found in natural food-webs. However, 

studies on the importance of evolutionary mechanisms have always considered interaction types 

separately.  The different types of interactions coexist  in natural communities and we have now 

information on the importance of the interplay between these different interactions for community 

structure and dynamics. Here, we study the evolutionary emergence of networks that contains both 

mutualistic  and  antagonistic  interactions.  We  build  models  of  plant-pollinator-herbivore 

communities  and study the  evolutionary  dynamics  of  some phenotypical  traits.  Plants  have  an 

interaction trait that affects both pollination and herbivory interactions. It can be an attractive trait 

or a defensive trait. Higher values of this trait increase each interaction rate. In response, pollinator 

and herbivore have niche traits that set with which plants they can interact. We study how these 

different traits evolves and under which ecological conditions  the coevolution leads to  relevant 

ecological network structures.
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Introduction

In natural communities, species interact with each other,  leading to the emergence of ecological 

networks (Bascompte, 2009). Their understanding constitutes an important aspect of community 

ecology (Fontaine et al., 2011). First, interactions are intimately linked to the dynamics and stability 

of ecological communities (McCann, 2000). The structure of networks is important to explain how 

natural  communities respond to perturbations (Thébault  and Fontaine,  2010).  In food-webs,  the 

positive correlation found between  organism body mass and  generalism increases the dynamical 

stability of these networks (Otto et al., 2007). In plant-pollinator-seed disperser networks, each sub-

network  (plant-pollinator  or  plant-seed  disperser)  increases the  resistance  of  the  other  to 

perturbations,  like  habitat  fragmentation  (Albrecht  et  al.,  2014).  Second,  the  architecture of 

ecological  networks  is  important  for  most ecosystem functions,  some of  which  are  crucial  for 

human populations. Understanding how flowering plants and pollinators interact is fundamental to 

describe and manage the pollination service (Memmott et al., 2004; Bascompte and Jordano, 2007). 

The  architecture of food-webs is  also important for biological control in agricultural landscapes 

(Müller  et  al.,  1999;  Rott  and Godfray,  2000;  Van  Veen  et  al.,  2006;  Van  Veen  et  al.,  2008). 

Describing  how  the  architectural  patterns  of  networks constrain  the  dynamics  and  stability  of 

natural communities is therefore a central goal of community ecology (Bascompte, 2009).

Forty years ago,  an important step was made by May, who showed, with theoretical models, that 

complexity restrains stability in these systems (May, 1972). May built random ecological networks 

with  different interaction types (i.e. mutualistic and antagonistic) and varied species number and 

connectance (the fraction of possible interactions that are realized). The analysis showed that higher 

the diversity and connectance, the less stable the system (May, 1972). This result seems at odds with 

classical thinking in community ecology and give rise to the diversity-stability debate (McCann, 

2000). One of the  most stringent hypothesis made by May is  the random building of networks. 
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Finding particular architectural patterns in natural networks and understanding how they affect the 

stability  of  communities  has  been  a  central  feature  of  ecological  network  theory  since  then 

(McCann, 2000; Bascompte et al., 2003; Jordano et al., 2003; Krause et al., 2003). 

The  architecture of  food-webs  or  trophic  networks  has  been  largely  investigated  (Paine,  1966; 

Cohen,  1977;  Pimm,  1979;  Briand and Cohen,  1984).  Some properties,  like  the  proportion  of 

species in each trophic levels and power law degree distribution are frequently found in empirical 

food-webs (Briand and Cohen, 1984 ; Solé and Montoya, 2001; but see Dunne et al., 2002). The 

existence of modularity is also a pervasive feature in food-webs (Krause et al., 2003). Modularity 

implies that  some subgroups of  species exist  in  food-webs.  Compartments  are  defined through 

interaction patterns, species interacting more with species in their subgroup than with species in 

other subgroups. This architectural property can be qualitative (i.e. there  are more interactions in 

compartments than between compartments) but also quantitative (i.e. interactions being stronger in 

compartments than between compartments).  Modularity is thought to  increase stability of food-

webs because it buffers against the propagation of indirect effects within the network (Krause et al., 

2003;  Stouffer  and  Bascompte,  2010).  However,  Thébault  and  Fontaine  (2010),  show  that  the 

stabilizing effect of modularity strongly depends on the type of stability considered (McCann, 2000

). They study how architectural patterns modify the stability of bipartite networks, networks made 

of two levels, each species only interacting with species in the other level (e.g.,  plant-herbivore 

networks). While modularity does not have an effect on species persistence, it has a positive effect 

on resilience of these systems (Thébault and Fontaine, 2010). 

Since these architectural patterns are strongly linked to the dynamics of food-webs, several studies 

have tried to understand how they emerge from the interactions of species (Williams and Martinez, 

2000; Cattin et al., 2004; Otto et al., 2007; Guimerà et al., 2010; Kondoh et al., 2010; Fahimipour 

and  Hein,  2014).  Some  statistical  features like  interaction  rules  (Cohen  and  Newman,  1985; 

Williams and Martinez, 2000; Cattin  et al.,  2004;  Otto  et al.,  2007; Guimerà  et al.,  2010) and 
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processes like community assembly  (Fahimipour and Hein,  2014) can explain  the  architectural 

patterns found in empirical networks.  Several models have integrated evolutionary dynamics in 

food-web theory and study if coevolution can lead to the structural features of natural networks and 

to  their  stability.  For  example,  Kondoh  (2003),  showed  that adaptive  foraging  reverses the 

relationship between complexity and stability found by May (1972). A higher connectance leads to 

a higher persistence of the community. Several models have studied the emergence of food-webs 

through evolution (Caldarelli et al., 1998; Drossel et al., 2001; Loeuille and Loreau, 2005; Rossberg 

et al.,  2005). In particular, Loeuille and Loreau (2005), simulated the evolutionary dynamics of 

predator-prey  interactions  based  on  the  size  of  organisms.  Using  the  framework  of  Adaptive 

Dynamics (Dieckmann and Law, 1996), Loeuille and Loreau showed that coevolutionary dynamics, 

based on simple trophic and competitive rules, may lead to theoretical food-webs structurally close 

to empirical ones (Loeuille and Loreau, 2005). Coevolutionary dynamics can be responsible for 

particular  architecture of  food-webs.  However,  the  modularity  of  emergent  networks  is  not 

discussed in any of these studies.

An important step to understand the structure of mutualistic networks was made by Bascompte et  

al. (2003), who showed that  bipartite plant-animal mutualistic networks are significantly nested. 

This pattern of nestedness means that specialist species in these networks interact with subsets of 

species interacting with generalists (Bascompte et al., 2003). In other words, there is an asymmetric 

distribution of links in mutualistic networks, specialists interacting with generalists and generalists 

interacting with specialists (Bascompte  et al.,  2006). This nestedness is thought to increase the 

resilience of  mutualistic  networks  (Thébault  and  Fontaine,  2010)  and  it  reduces  interspecific 

competition between species (Bastolla  et al., 2009). However, a recent study challenged this first 

view  by  considering  quantitative  nestedness  rather  than  the  qualitative  view  used  before 

(Staniczencko et al., 2013). In this quantitative case, mutualistic networks are no more nested and 

an increase in nestedness decreases the local stability of mutualistic systems (Staniczencko et al., 
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2013).  Understanding  how  nestedness  could  emerge  in  mutualistic  networks  is  therefore  an 

important issue in ecological network theory. Coevolutionary mechanisms have been advocated to 

explain the emergence of nested patterns (Bascompte and Jordano, 2007). For example, when two 

mutualistic  species  interacts,  such as a  plant  and a  pollinator,  other  species  will  attach to  this 

emerging  network  through  convergence  of  traits,  which  leads  to  the  emergence  of  nestedness 

(Bascompte and Jordano, 2007). In mutualistic networks, new mutualistic species are more prone to 

enter  a  community  when  they  are  specialists  and  first  interact  with  generalists,  leading  to  an 

increase  in  nestedness  (Bastolla  et  al.,  2009).  However,  models  that  explicitly  integrate 

coevolutionary dynamics in mutualistic networks show contrasted outcomes (Zhang  et al., 2011; 

Nuismer et al., 2012, Valvodinos et al., 2013). Consideration of adaptive foraging in plant-animal 

mutualistic networks leads to an increase in nestedness (Zhang et al., 2011; Valvodinos et al., 2013

). However, a model studying the evolutionary dynamics of traits directly implicated in mutualistic  

interactions showed that coevolution leads to less nestedness (Nuismer et al., 2012). The existence 

of nestedness and how this nestedness emerges is then an important feature in mutualistic network 

theory.  While Bastolla  et al. (2009) have studied an invasion criterion for new mutualists  in  a 

network and have shown that this invasion is facilitated for a nested network, we do not know any 

study that explicitly consider the emergence of mutualistic networks, as it has been done for trophic 

networks (Loeuille and Loreau, 2005). Studying the evolutionary build-up of mutualistic networks 

can help to understand how nestedness emerges in mutualistic networks and if it drives the stability 

of these systems.

In  his  seminal  work,  May  (1972)  randomly  assembled communities  on  different  types  of 

interactions. However, the large majority of studies that have investigated the structure of ecological 

networks  consider  either  antagonistic  or  mutualistic  interactions.  Modularity  and  nestedness 

patterns are intimately linked to specialization traits, in both antagonistic and mutualistic networks 

(Bascompte  and  Jordano,  2007).  However,  interaction  types  are  not  independent  in  natural 
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communities,  through  density-dependent  mechanisms  (Fontaine  et  al.,  2011;  Georgelin  and 

Loeuille, 2014) but also through traits that are directly involved in each interaction type (Strauss, 

1997;  Strauss  and  Irwin,  2004).  For  example,  different  phenotypic  traits  of  plants  are 

simultaneously involved in antagonistic interactions with herbivores and mutualistic interactions 

with pollinators. In Raphanus sativus, yellow and white morphs, highly attractive to pollinators are 

also preferentially  visited by herbivores (Irwin  et  al.,  2003).  In  tobacco species,  species highly 

dependent on animal pollination produce fewer nicotine (Adler et al., 2012). Nicotine metabolites 

are defensive compounds against herbivores but also deter pollinators (Adler et al., 2012). Hence, 

plant are confronted to an ecological trade-off between pollination and herbivory through these 

traits (Strauss  et al., 2002). The evolutionary dynamics of these traits  is then constrained by both 

antagonistic  and  mutualistic  interactions.  Through  indirect  effects  between  pollinators  and 

herbivores,  the specialization degree of these organisms will  then coevolve, which modifies the 

architecture of ecological networks. Hence, we believe that because some traits link the different 

interaction  types  in  ecological  communities  and  affect  the  coevolutionary  dynamics  of  these 

systems  and  their  architectural patterns,  we  need  to  integrate  antagonistic  and  mutualistic 

interactions when studying the evolutionary emergence of modularity and nestedness.  

Here, we are interested in this evolutionary emergence of plant-pollinator-herbivore communities. 

We  build  our  work  on  an  earlier model  that  studies the  coevolutionary  dynamics  of  a  plant 

interaction trait in a small plant-pollinator-herbivore module (Chapter 5). In these communities, 

plants have a phenotypic trait that affect both the interaction with pollinators and herbivores. This 

trait can be considered either as an attractive trait such as the size of the corolla or the quantity of 

nectar (Strauss and Irwin, 2004),  or as a defensive trait that affect both pollinator and herbivore 

compartments (Adler et al., 2012). We further consider that each animal has a preference trait and 

that interactions are stronger when the preference trait is close to the phenotypic trait of plants. We 

also allow the degree of generalism (niche width) to evolve. Our goal is to study the coevolutionary 
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dynamics of these different traits and how plant-pollinator-herbivore network architecture emerges 

from these coevolutionary dynamics. We are interested in two main questions:

(1) Does coevolution lead to modularity in the antagonistic sub-part of the network and nestedness 

in the mutualistic one at levels found in empirical networks? The modularity pattern in antagonistic 

networks is consistent and we predict that only evolving networks that are modular will be stable  

and  so  persist.  Similarly,  based  on  earlier  theoretical  and  empirical  observation,  we  expect 

nestedness to emerge in the mutualistic part of stable networks.

(2)  Productivity is an important factor for the coevolutionary emergence of ecological networks. 

Productivity seems to have a positive effect on the emergence of diverse food-webs (Oksanen et al., 

1981; Caldarelli et al., 1998; Drossel et al., 2001). Hence, we study under which productivity level, 

theoretical  networks  architecturally  close  to  empirical  ones  emerge  through  coevolutionary 

dynamics. Based on earlier works, we believe that higher productivity will lead to the emergence of 

more complex systems.

Material and Methods

The model

We build a model of an evolving plant-pollinator-herbivore community.  We always start from a 

community of only three species. At each time step, each species may produce a mutant that slightly 

differs from its parent on at least one trait. The set of equations used is:

1
P i

dPi

dt
=r p1−∑i=1

nP

Pi

KP
k p∑

j=1

n M

m si ,m j
,m j

M j−∑
z=1

nH

h si ,hz
, hz

H z 1.1

1
M j

dM j

dt
=rm1−∑j=1

nM

M j

Km
k m∑

i=1

nP

m si ,m j
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Variables  and  parameters  are  defined  in  table  1.  Function  m and  h are  defined  in  the  next 

paragraphs.

Here Pi stands for the  density of the nPi phenotype of plants present in the community,  Mj for the 

density of the nMj phenotype of pollinators and Hz for the density of the nHz phenotype of herbivores. 

We consider that, in the absence of pollinators and herbivores, plant densities follow logistic growth 

rates,  limited by a  carrying capacity  Kp.  It  means that  mutualism is  facultative  and plants  can 

reproduce through other means such as anemophilous pollination or clonal reproduction. However, 

the presence of animal pollination increases the reproductive rate of plants (Klein et al., 2007). We 

also consider that pollinators have a logistic growth rate that is independent of plants and that is 

limited by a carrying capacity Km. Herbivores are considered as totally dependent of plants. We use 

logistic growth rates for plants and pollinators because obligate mutualisms are frequently unstable 

in  ecological  models  (May,  1976).  Due  to  positive  feedbacks  between  plants  and  pollinators, 

unbounded growth of densities are frequent. To limit these density explosions, we consider that 

when plant and pollinator densities increase too much, other factors limit their growth rates, like 

space or competition for other, non modeled resources. kp is the efficiency of pollination for plants, 

km the efficiency of pollination for pollinators and kh the efficiency of predation for herbivores. We 

add natural mortality rates for pollinators and herbivores, respectively dm and dh.
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Table 1: Definitions and dimensions of variables  (first part of the table) and parameters  (second 

part) of the model

Variable/Parameter description (dimension)

Pi Density of the plant i (ind.m-2)

Mj Density of pollinator j (ind.m-2)

Hz Density of herbivore z (ind.m-2)

si Interaction trait of plant i (dimensionless)

μmj
Preferred signal of pollinator j (dimensionless)

μhz
Preferred signal of pollinator z (dimensionless)

σmj
Niche width of pollinator j (dimensionless)

σhz
Niche width of pollinator z (dimensionless)

rp Plant intrinsic growth rate (t-1) 

rm Pollinator intrinsic growth rate (t-1)

Kp Plant carrying capacity (ind.m-2)

Km Pollinator carrying capacity (ind.m-2)

kp Conversion efficiency of pollination by plant (dimensionless)

km Conversion efficiency function of pollinator (dimensionless)

kh Conversion efficiency function of herbivore (dimensionless)

dm Pollinator intrinsic death rate (t-1)

dh Herbivore intrinsic death rate (t-1)

am0
Basal interaction rate between plants and pollinators (ind-1.m2.t-1)

ah0
Basal interaction rate between plants and herbivores (ind-1.m2.t-1)

cm Trade-off parameter associated with pollination (dimensionless)

ch Trade-off parameter associated with herbivory (dimensionless)

υp Mutation probability for plants (ind-1)

υm Mutation probability for pollinators (ind-1)

υh Mutation probability for herbivores (ind-1)

θs Phenotypic variance associated with a mutation for plant trait (dimensionless)

θμm
Phenotypic variance associated with a mutation for pollinator preference (dimensionless)

θσm
Phenotypic variance associated with a mutation for pollinator niche width (dimensionless)

θμh
Phenotypic variance associated with a mutation for herbivore preference (dimensionless)

θσh
Phenotypic variance associated with a mutation for herbivore niche width (dimensionless)

Interactions between plants and pollinators and plants and herbivores are represented through linear 

functional  responses.  Interaction  rates  are  represented  by  function  m(si,μmj
,σmj

) and  h(si,μhz
,σhz

). 

These functions consider both the role of plant interaction traits and animal preference traits:

m si ,m j
,m j

=apms iamps i ,m j
,mj



h si ,hz
,hz

=aph siahps i ,hz
, hz


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First, apm(si) and aph(si) correspond to interaction parts controlled by plant attraction trait s. We use 

exponential functions:

apm s i=am0
expcm si

a phsi=ah0
expch si

The higher s, the more the interactions with pollinators and herbivores are strong. This trait is then 

involved in an ecological trade-off between pollination and herbivory (Strauss, 2002). An increase 

in the pollination part through s benefits to the growth rate of plants, but is also detrimental, through 

an increase in herbivory part. Conversely, a decrease in s (e.g. higher defense) leads to a decrease in 

herbivory pressure, which is beneficial for plants, but also leads to a decrease in pollination. To our 

knowledge,  there  is  no  information  on  the  shape  of  the  ecological  trade-off  existing  between 

herbivory pressure and pollination benefit. With this formulation, we consider different shapes, the 

trade-off being concave when cm>ch, linear when cm=ch and convex when ch>cm (Figure 1a). 

amp(si,μmj
,σmj

)  and ahp(si,μhz
,σhz

) represent  the parts  of  the  interactions  that  are  controlled  by  the 

matching between pollinator and herbivore preference traits, μm and μh, and plant interaction trait s. 

We use Gaussian functions to depict the role of pollinator and herbivore preferences:

μmj 
and μsz  correspond to the preferred signal s of pollinators and herbivores respectively and σmj

 and 

σhz
 correspond to the degree of generalism. The closer the interaction trait of plant s to the preferred 

signal of the animal, the stronger the interaction. σmj 
and σsz can be depicted as niche widths (Figure 

1b). When these parameters are high, pollinators or herbivores interact with a lot of phenotypes of 

plants, but these interactions are weak (i.e. they are generalist). When these parameters are low, 

animals interact with few plant phenotypes but with strong interactions (i.e. they are specialist). 

ampsi ,m j
,mj

=
1

m j
2

e

−si−m j

2
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Figure 1: Linking traits to ecological interactions. (a) Part of the interaction that is controlled by  

the plant interaction trait si. The panel displays the relationship between pollination and herbivory  

interactions, depending on the shape of the trade-off (linear for cm=ch, concave for cm>ch, convex 

for cm<ch). (b) Part of the interaction that is controlled by the matching between plant interaction  

trait  si and pollinator and herbivore preferences μm and μh. In this case, the community holds two  

phenotypes of plants, P1 and P2 with traits s1 an s2. The pollinator is a specialist, its niche width σm 

being smaller than herbivore niche σh. The pollinator has a mean preference trait μm that is close to  

s1,  thus interacts  strongly with P1,  while  its interaction with P2  is  very weak. The herbivore,  a  

generalist here, interacts with both P1 and P2 but with weaker interaction intensities. 

Simulation of coevolutionary dynamics

To  simulate  the  evolutionary  emergence  of  the  entire  network,  we  start  from  a  community 

composed  of only one  type of phenotype of  each organism. As a  starting point,  we use  initial 

parameter values found in Chapter 5, that promote the diversification of plants (i.e. a concave trade-

off for plant interaction trait). 

The ecological dynamics (equation 1) is simulated using a Runge-Kutta method, with an adaptive 

step size. At each time step, each type of phenotype (plant, pollinator or herbivore) can mutate, with 

259

260

261

262

263

264

265

266

267

268

269

270

271

272

273

274

275

224



probabilities, set by individuals (υp,υm or υh).  The more a type of phenotype is abundant, the more 

mutants from this phenotype appears. When a mutant appears, it is considered very rare (10-20 here, 

which is also the extinction threshold) and its phenotypical trait (s, μm or σm or μs or σs) is randomly 

drawn from a Gaussian function, centered on the trait of the parent phenotype, with variance θs, θμm
,  

θσm
,  θμh

 and  θσh
. Once the phenotype of the mutant is set, a new equation is added to the system 

(equation 1) and the ecological dynamics start  again.  We run simulations until  an evolutionary 

equilibrium situation is reached

Comparison with empirical networks

Currently, we do not  get evolutionary emergence of complex networks, hence this part is still an 

ongoing perspective. 

There is now a huge set of empirical plant-pollinator and plant-herbivore networks in the literature 

(see  Thébault  and Fontaine,  2010;  Staniczencko  et  al.,  2014).  It  is  then  possible  to  obtain  an 

important data set and to compute the nestedness and modularity for several plant-pollinator and 

plant-herbivore networks. We will use classic metrics to calculate the value of this architectural 

patterns, like NODF metric for nestedness (Almeida-Neto et al., 2008) or WNODF (Stanizcencko 

et al., 2014) and the metric developed by Guimerà and Amaral (2005) for modularity. The first step 

will be to test if the modularity and nestedness of the theoretical networks are comparable to those 

of empirical networks. A second step will be to search for patterns existing in empirical networks 

such as the negative correlation between nestedness and modularity found in Thébault and Fontaine 

(2010). Then, we will more particularly focus on empirical networks that are composed of different 

interaction types (Meliàn et al., 2009; Pocock et al., 2012). It will be possible to compare our results 

with these empirical networks even if few of them have been described.  An interesting aspect of 

this networks will be to study the correlation that exists between antagonistic and mutualistic parts 

of the  networks.  We will  test  if  the emerging theoretical networks  display the same correlation 

patterns between plant mutualistic and antagonistic degrees, as it is found in  Meliàn et al. (2009). 
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Furthermore, with these empirical networks, the correlation between modularity and nestedness in 

each part of the networks will be tested and compared with the theoretical networks.

The next parts show the results of the first simulations made and discuss on the developments of 

this project.

Results

Conditions of plant diversification

As defined here, the ecological model is quite complex. However, we can still use the framework of 

adaptive dynamics to find the ecological conditions for plant diversification. We consider that only 

the  plant  interaction  trait  evolves.  Chapter  5  describes  the  analytical  conditions  for  plant 

diversification when only plant interaction trait is considered. 

The diversification process starts from a three-species community. Hence, the invasive fitness of a 

mutant that has an interaction trait smut, in the community set by the resident plant with interaction 

trait s is (Metz et al., 1992):

with

From the invasive fitness (equation 2), we  determine the fitness gradient associated with trait  s 

(Dieckmann and Law, 1996):

P0
=

dh

h(s ,μh,σh)kh

(3.1)

M 0
=

Km(−dm+m(s ,μm ,σm)km P0
+rm)

r m

(3.2)

H 0
=

m(s ,μm ,σm)k p K p M 0
+K p r p−P0 r p

h(s ,μm ,σm)K p

(3.3)

smut , s=
1

Pmut

dPmut

dt ∣
Pmut 0 , P0 , M 0 , H 0

=r p1− P0

K p
k p m smut ,m ,m M 0

−h smut ,h ,h H0
2

∂smut , s

∂smut

=k pm  smut ,m ,m M 0
 smut ,m ,m−h smut ,h , h H 0

smut ,h ,h 4 
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∂smut , s

∂ smut
∣

smuts

=k p ms ,m ,mM
0
 s ,m ,m−s ,h ,h−s ,h , h r p1− P0

K p
 5

with

When this fitness gradient is positive, the interaction trait of plant increases while it decreases when  

this fitness gradient is negative. When this gradient vanishes, singular strategies (i.e. evolutionary 

equilibriums) of interaction trait  s are found. This gradient can be simplified, when evaluated for 

smut → s, given ecological equilibrium conditions (equations 3):

It  is  difficult  to  have  a  clearer expression  of  singular  strategies  s* from this  fitness  gradient. 

However, if we assume that at least one singular strategy exists, we can have information on the 

behavior  of  this  singular  strategy  and  on  diversification  conditions.  First,  invasibility  criterion 

(Maynard-Smith, 1982)  allows us to know whether this singular strategy  s* can be invaded from 

nearby mutants. This invasibility criterion is given by:

or

When this invasibility criterion is negative, the singular strategy is non-invasible and then is an ESS 

(Maynard Smith, 1982). When this criterion is positive, the singular strategy is invasible by nearby 

mutants. This is true, for example, when μm – s* + cmσm
2  > 1 and   μh – s* + chσh

2  > 1. 

Additionally, the convergence criterion (Eshel, 1983; Christiansen, 1991)  allows us to determine 

 smut ,m ,m=
m−smutcmm

2

m
2

 smut ,h,h=
h−smutch h

2

h
2

∂ω2
(smut , s)

∂ smut
2 ∣

smut→ s→s*

=k p m(s* ,μm,σm)M *(α(s* ,μm,σm)
2−

1

σm
2 )−h(s* ,μh ,σh)H*(β(s* ,μh,σh)

2−
1

σh
2 ) (6)

∂
2
 smut ,s

∂ smut
2 ∣

smutss*

=k p m s* ,m ,mM
* s* ,m ,m

2
− s* ,h ,h

2


1

 h
2
−

1

m
2 

−r p 1− P*

K p
 s* ,h,h

2
−

1

h
2  7
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whether the singular strategy s* can be attained through evolutionary dynamics or not. When this 

criterion is negative, interaction trait value will converge toward the singular strategy. However if 

this criterion is positive, interaction trait value will diverge from the singular strategy. In our case,  

the convergence criterion of s* is:

The second part of equation (8) can be simplified to:

Diversification of plant occurs when the singular strategy is a Branching Point. It is true when this 

singular strategy is invasible and when interaction trait  s converges toward this singular strategy 

during evolutionary dynamics. As they are expressed here, it is quite difficult to have more details 

on the conditions that allow the existence of branching points.

Using the same framework, it is easy to find that when only one plant exists, both herbivore and 

pollinator preferences are selected to stick closely to plant interaction trait. Obviously, the singular 

strategies for pollinator and herbivore preferences are μm
* = s and μh

* = s. This singular strategies 

are  non-invasible  and  preference  traits  will  converge  toward  s during  evolutionary  dynamics. 

Hence, it is necessary for the emergence of ecological networks that diversification of plant occurs 

first. 

Because  it  is  quite  difficult  to  have  information on the  diversification process with the  classic 

approach of adaptive dynamics, we use, in a second time, some simplifying assumptions to study 

the coevolutionary dynamics. We assume that pollinator and herbivore traits evolve faster than plant 

interaction trait.  In  this case,  pollinator and herbivore preference traits  follow closely the plant 

interaction trait value (i.e. at each time step, μm → s and μh → s). We use the same framework, but 

∂ω2
(smut , s)

∂ smut
2 ∣

smut→ s→s*

+
∂ω2

(smut ,s)

∂ smut∂ s ∣
smut→ s→ s*

(8)

∂ω2
(smut , s)

∂ smut∂ s ∣
smut →s→ s*

=−β(s* ,μh ,σh)
2r p(1−

P*

K p
)

+k p m(s* ,μm ,σm)
2
(α(s*,μm ,σm)−β(s* ,μh ,σh))(M *

+
∂M *

∂ s ) (9)
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now plant interaction trait s evolves in  a reduced parameter space, with  μm and  μh fixed by s. It 

simplify strongly the fitness gradient, now we have:

 

with:

m smut ,m=a pmsmut 
1

m2

h smut , h=aphsmut 
1

h2

This fitness gradient is now closely linked to the fitness gradient found when only the interaction 

trait of plants is considered (see chapter 5). However, because we derivate the functions m(smut,μm,σm

)  and  h(smut,μh,σh)   in  the  invasibility  and  convergence  criterion,  the  traits  of  pollinators  and 

herbivores are still found in these expressions. After simplification, we have:  

and

Again, it is difficult to have information on the sign of the convergence criterion. However, it is 

easy to see, from equation (11), that singular strategies can be invaded (a necessary condition for 

branching) when cm > 1/σm
2 and ch <  1/σh

2. From this equation, we can see that an increase in σm and 

a  decrease  in  σh may  favor  the  invasibility  of  singular  strategies  s*.  It  means  that  generalist 

pollinators and specialist herbivores facilitate the diversification of plants. 

We use this analytical information to numerically search parameter values leading to branching of 

plants.  Several  numerical  simulations  were  made  and  we  report  here  a  representative  one.  A 

pairwise invasibility plot is shown in figure 2. We see that, with the parameter values chosen, two 

singular strategies exist. The larger one is a repellor.  This singular strategy is invasible by nearby 

∂smut , s

∂smut

=k pcm m smut ,mM 0
−chh smut , hH 0

10

∂
2
 smut ,s

∂ smut
2 ∣

smutss*

=k p m s* ,m M* cm−
1

m
2 −h s* , hH

*ch−
1

h
2  11

∂
2
 smut , s

∂ smut∂ s ∣
smutss*

=−ch
2 r p1− P*

K p


k p m s* ,m ,m
2
cm−chM *


k m Km m s* ,m ,m

2 P*

rm

cm−ch 12
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mutants,  and  plant  interaction  trait  will  always  diverge  from  this  singular  strategy  during 

evolutionary dynamics. When plant interaction trait is higher than the repellor, the value of s will  

always increase during evolution.  The mutualistic interaction becomes stronger and stronger, the 

community is destabilized at some point and collapses. When the initial interaction trait of plant is 

below the repellor, this trait converges toward the smaller singular strategy, a branching point. At 

this singular strategy, diversification of plant occurs. The related dynamics are illustrated in figure 

3. 

Figure 2: Pairwise invasibility plot depicting the evolutionary dynamics of plants. Here pollinator  

and herbivore traits evolve faster than plant interaction trait. Then μm and  μh are always close to  

plant interaction trait s. Niche widths of pollinators and herbivores are set constant. Grey depicts  

negative fitness of the mutant in the environment set by the resident. Black depicts positive fitness  

and invasion of the mutant. Two singular strategies exist in this case. The larger one, depicted by a  

empty circle is  a repellor,  an invasible and non-convergent  singular strategy.  The  smaller one,  

depicted by a full circle is a branching point, where diversification of plant occurs.  In this case,  

herbivore and pollinator preferences μh and μm are equal to the interaction trait of the resident plant  

s. Parameter values are: rp=1;  rm=1;  Km=1.5;  Kp=75;  dm=1;  dh=4.5;  kp=0.5;  km=0.5;  kh=0.5; 

cm=0.4;  ch=0.25;  am0
=1;  ah0

=1; σm=1;  σh=0.5.
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In figure 3, we see that diversification of plant occurs, and when the simulation was stopped, five  

phenotypes of plant exist.  The community was not at the equilibrium when the simulation was 

stopped. Here, we report these temporary results, but the simulations are still running, in order to  

attain  the  equilibrium  of  the  coevolutionary  dynamics.  In  parallel  to  plant  diversification, 

diversification of herbivores occurs too, but with a delay with plant diversification. Herbivores do 

not feed on the most defended plant phenotype. We see that pollinator diversification does not occur 

in this case. Remember that, to have diversification of plants, we choose a large niche width for 

pollinators.  Hence, pollinators can feed on the different phenotypes of plant that emerge in the 

community, even if they are adapted to most attractive phenotype. Herbivores, on the other hand are 

more  specialists  and feed on a  few plant  phenotypes.  To see  what  happens when niche  width 

evolution  is  allowed,  we  make  an  other  simulation,  with  the  same  parameters.  But  now both 

preferences and niche widths evolve for pollinator and herbivore (Figure 4 and 5).

Figure  3:  Evolutionary  dynamics  of  the  plant  interaction  trait  s,  pollinator  preference  μm and 

herbivore preference μh when a branching point exists. Here, the pollinator and herbivore niche  

width are set constant. υp=10-6; υm=10-4; υh=10-3; θs=0.01, θμm
=0.1,  θμh

=0.1. Parameter values are 

the same as in figure 2.

We see that when niche width evolution is allowed, diversification does not occur in this case. First, 

pollinator and herbivore niche widths decrease (Figure 5). Pollinator and herbivore are specializing 
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on the existing plant phenotype. In this case, we must set a lower limit to niche width (0.2 in Figure 

5). Otherwise, pollinator and herbivore niches always become narrower and mutualistic interactions 

become  stronger,  which  destabilizes  the  community.  During  the  evolutionary  dynamics,  plant 

interaction trait decreases and pollinator and herbivore preference traits stick to the plant phenotype 

(Figure 4). However, because plant interaction trait becomes too small, herbivores disappear from 

the  community.  When herbivores are  extinct,  plant  interaction trait  increases,  because only the 

pollination pressure remains in the community. Ultimately, it will lead to the destabilization and the 

collapse of the mutualistic community.

Figure  4:  Evolutionary  dynamics  of  the  plant  interaction  trait  s,  pollinator  preference  μm and 

herbivore  preference  μh when  a  branching  point  theoretically  exists.  Here,  the  pollinator  and  

herbivore niche width are evolving. υp=10-6; υm=10-4; υh=10-3; θs=0.01; θμm
=0.1; θμh

=0.1; θσm
=0.01;  

θσh
=0.01. Parameter values are the same as in figure 2.
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Figure 5:  Evolutionary dynamics of the pollinator and herbivore niche widths when a branching  

point theoretically exists. υp=10-6; υm=10-4; υh=10-3; θs=0.01; θμm
=0.1; θμh

=0.1; θσm
=0.01; θσh

=0.01.  

Parameter values are the same as in figure 2.

These simulations are the first results of this project. Hence, we have found conditions for plant and 

herbivore diversification, but not for pollinators. Since simulations of evolving communities are 

complex and time-consuming, this project is still an ongoing perspective. 

Discussion and perspectives

The first result we find is that evolutionary emergence of complex network is not straightforward. 

We made simulations with several  parameters sets  and in  most  cases,  diversification of  plants, 

pollinators,  and  herbivores  does  not  occur.  In  some  cases,  even  if  diversification  of  plant  is 

predicted  theoretically, the evolution of niches of pollinators and herbivores does not lead to the 

emergence of different plant phenotypes (see Figure 4). In such cases, evolutionary dynamics do not 

lead  to  an  increase  in  community  diversity  but  even to  a  decrease  in  complexity,  through  the 

evolutionary murder of herbivores by the coevolutionary dynamics of the three species (Dieckmann 

et  al.,  1995;  Dieckmann  and  Ferrière,  2004).  Hence  evolutionary  emergence  of  complex 
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antagonistic-mutualistic communities is not so easy and some particular ecological conditions are 

necessary for the diversification of the community.

From the fitness gradient of plants (equation  6), we see that  some degree of  generalization for 

pollinators and specialization  for herbivores  seem to facilitate the diversification process. In this 

case,  when  the  plant  phenotype  comes to  the  branching point,  new plant  phenotypes,  that  are  

slightly different from the resident phenotype, benefit from the pollinator because it is a generalist 

and also benefit from a drop in herbivory pressure, because herbivores are specialists and interact 

weakly with these new phenotypes. Hence, because of these two benefits, diversification of plants is 

enhanced. While further simulations are needed, this result is a little at odd with the classical view 

of  plant-pollinator  evolutionary  dynamics,  that  emphasizes  the  importance  of  specialization  to 

explain the diversification of attraction strategies (Stebbins, 1970). The model of Stebbins predicts 

that  plants  will  specialize  on  the  most  effective  pollinators  and  leads  to  a  high  degree  of 

specialization in plant-pollinator networks. Here, we see that  pollinator  generalism is needed for 

plant diversification and that when pollinators specialize on plants, it entails the occurrence of plant 

diversification  (Figure  4  and 5).  The  importance  of  specialization  in  plant-pollinator  has  been 

already  questioned  (Aigner,  2001).  However,  we  do  not  found  evolutionary  diversification  of 

pollinators, because they are generalist,  which prevents straightforward links with plant-pollinator 

network  theory. Finding the conditions for pollinator diversification is the next step in this work.  

We  think  that  the  evolutionary  rate  of  niche  width  evolution  is  important  for  pollinator 

diversification.  Clearly,  some specialization  of  pollinators  is  needed for  diversification,  as  it  is 

found for herbivores here. Generalist pollinators will interact strongly with all the plant phenotypes 

existing  and  will  not  diversify.  But  too  much  pollinator  specialization  does  not  lead  to  plant  

diversification. Hence, some balanced evolutionary rate of niche width will facilitates both plant 

and pollinator diversifications. An other solution is to consider a competition in pollinator equation 

that  is  trait-dependent  (Abrams,  1983).  Here  we  consider  density-dependent  competition  for 

pollinators (with parameter  Km). This density-dependent competition set for space competition for 
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example. It is possible that pollinators  with the same preference trait values will be found in the 

same patches (because they are attracted by the same plants).  Competition will  then be  harder 

between pollinators with the same preference traits. This additional complexity would also facilitate 

the emergence of different pollinator, if several plant phenotypes exist in the community.
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Chapitre 7

Conclusion générale
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7.1 Interactions antagonistes et mutualistes, des in�uences

réciproques

La problématique de ce travail de thèse est de comprendre comment la relation entre inter-

actions antagonistes et mutualistes modi�e le fonctionnement des communautés écologiques

et dans quelles conditions il est nécessaire de prendre en compte la diversité des interactions.

Les di�érents chapitres de cette thèse ont permis de mettre en évidence l'impact de cette re-

lation réciproque pour la dynamique éco-évolutive des communautés, au travers de di�érents

mécanismes. Nous allons discuter de ces di�érents aspects dans les paragraphes suivants.

7.1.1 E�ets indirects asymétriques et dynamique écologique des

communautés

L'e�et indirect entre interactions antagonistes et mutualistes a été décrit de manière

théorique par Holland et al. (2013). Ces auteurs ont pointé la particularité de cette interaction

indirecte qui présente une asymétrie de signe (+;−) (voir box 2). Les résultats de leur modèle

montrent une in�uence positive de la prise en compte du mutualisme sur la coexistence des

di�érentes espèces au sein des communautés.

Les résultats de cette thèse ont con�rmé l'importance de cette interaction indirecte

asymétrique pour la dynamique écologique des communautés, au travers d'e�ets densité-

dépendants. Nous avons pu montrer, au cours du chapitre 2, comment ces e�ets densité-

dépendants a�ectent la réponse des systèmes écologiques à des perturbations extrinsèques.

La présence du mutualisme permet un maintien de l'antagoniste sur une gamme de pertur-

bation plus large que lorsque le mutualiste est absent, au travers d'un e�et indirect positif.

Ainsi, grâce au modèle étudié au cours du chapitre 2, nous montrons, dans la première �gure,

qu'une intensité de perturbation plus forte (e.g. une quantité plus importante d'insecticides)

est nécessaire pour amener l'herbivore à son extinction quand le pollinisateur est présent.
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Les résultats du modèle de Jang (2002), représentant une communauté ayant une com-

position similaire, montrent le même type d'e�et béné�que. La présence d'un pollinisateur

dit � e�cace � (i.e. ayant un taux d'interaction fort avec la plante) augmente les conditions

de persistance du module et en particulier celles de l'herbivore. De la même façon, le travail

de Holland et al. (2013) met en évidence que l'augmentation de la densité de pollinisateurs

entraîne aussi une augmentation de la densité de � voleurs de nectar � pouvant s'apparenter

à des herbivores. Bien que ces modèles soient basés sur des hypothèses di�érentes telles que

l'utilisation d'une réponse fonctionnelle de type Beddington-DeAngelis (Holland et al., 2013)

ou la prise en compte d'un mutualisme obligatoire pour la plante (Jang, 2002), ces di�érents

résultats montrent comment l'e�et béné�que indirect du mutualisme favorise le maintien de

la communauté. Nos résultats soulignent l'importance de ce mécanisme dans un contexte de

changements globaux et d'augmentation des perturbations pour les communautés naturelles.

Il est di�cile de faire le lien direct entre ces résultats théoriques et les résultats em-

piriques existant sur le maintien des communautés face à une perturbation. En e�et, par

dé�nition, les systèmes écologiques empiriques sont complexes et contiennent toujours les

di�érents types d'interactions simultanément et il est di�cile de comparer la dynamique

de communautés avec et sans mutualistes. Cependant, dans une étude récente, Albrecht

et al. (2014), en s'intéressant à un réseau empirique comprenant deux types d'interactions

mutualistes di�érentes (i.e. des pollinisateurs et des disperseurs de graines), montrent un

e�et béné�que réciproque de chaque sous-réseau mutualiste. En étudiant le rôle d'une per-

turbation particulière, la fragmentation des habitats, les auteurs montrent que la perte de

certaines espèces au sein d'un sous-réseau (e.g. perte de pollinisateurs) engendre des e�ets

négatifs sur l'autre (e.g. sur les disperseurs de graines), au travers d'une diminution de la

densité des plantes partagées (Albrecht et al., 2014). Bien que ce résultat ne concerne que

des interactions mutualistes, il peut être mis en relation avec notre résultat théorique. Quand

des e�ets densité-dépendants écologiques sont pris en compte, la perturbation d'un compar-

timent mutualiste d'une communauté se répercute de manière négative au sein du réseau.
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Nous verrons dans les paragraphes suivants comment, en plus de la coexistence, la stabilité

de ce type de module peut être modi�ée.

L'étude faite au sein du chapitre 2 montre que la considération des deux types d'inter-

actions peut inverser les e�ets écologiques des perturbations. Ainsi, grâce à la présence de

mutualistes, la densité d'antagonistes peut augmenter avec une perturbation de plus en plus

forte. Ceci est possible lorsque le mutualiste est peu sensible à la perturbation. Son taux de

croissance diminue donc faiblement avec cette perturbation. Dans ce cas, une perturbation

plus forte a pour principal e�et de diminuer la densité de l'antagoniste dans un premier

temps. En conséquence la densité de plantes augmente et celle du pollinisateur aussi. Cette

augmentation des densités du couple mutualiste peut, au �nal, amener à l'augmentation

de la densité de l'antagoniste. Nous mettons en evidence donc un e�et � hydre � (i.e. une

mortalité plus forte engendre une augmentation de la densité de la population). Ce type

de phénomène a été largement étudié, dans un contexte purement antagoniste (Abrams

& Matsuda, 2005; Abrams, 2009), en impliquant des dynamiques complexes (dynamiques

cycliques, dynamiques évolutives). Ici, nous montrons que la prise en compte du couplage

antagoniste-mutualiste au sein de modèles relativement simples permet la mise en place de

ce phénomène.

Ce résultat apporte une vision relativement optimiste vis-à-vis de l'impact des chan-

gements globaux pour les communautés naturelles. Une augmentation des perturbations

conduit à des populations plus importantes des di�érentes espèces. Cependant, une condi-

tion nécessaire est que les organismes mutualistes soient moins sensibles aux perturbations

que les organismes antagonistes. Il est di�cile de dire de manière claire si cette condition

est fréquemment véri�ée. En e�et, la notion d'organismes mutualistes et antagonistes en-

globe une diversité d'espèces large. Au sein des herbivores par exemple, cela peut aller de

populations de pucerons à des populations d'éléphants, se trouvant donc dans des milieux

totalement di�érents et n'étant pas confrontés aux mêmes types de perturbations. Dans cer-
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tains cas précis, il est possible de se faire une idée de la prédominance de cet e�et � hydre �.

Au sein des milieux agricoles, l'e�ondrement des populations de pollinisateurs est un phéno-

mène bien connu, le rôle néfaste des insecticides étant souvent mis en avant (Potts et al., 2010;

González-Varo et al., 2013). Par contre, l'existence de populations importantes de ravageurs

de cultures est un problème pour la productivité des milieux agricoles (REX Consortium,

2013). Il semble donc que la sensibilité des pollinisateurs soit supérieure à celle des herbi-

vores, empêchant ainsi l'existence de cet e�et � hydre �. Dans ce cas, nos résultats prédisent

une perte de ces pollinisateurs et une déstabilisation des communautés.

Nos résultats montrent que cette interaction indirecte n'in�uence pas seulement la dyna-

mique des communautés qui se trouvent à un état coexistant et stable. En e�et, le chapitre

5 montre que, au cours de l'assemblage écologique des communautés, des e�ets prioritaires

opposés existent selon que ce soit un mutualiste ou un antagoniste qui envahit le premier la

communauté de plantes. Ainsi, l'invasion d'un mutualiste favorisera l'invasion subséquente

d'antagonistes, tandis que l'invasion d'un antagoniste empêchera celle d'un mutualiste. Ce

mécanisme favorise un certain degré de contingence dans l'assemblage des communautés

(Fukami, 2010), lorsque les di�érents types d'interactions sont considérés. Selon le premier

organisme qui envahit, l'état �nal de la communauté est totalement di�érent. Cette thèse

n'étant pas focalisée sur la thématique de l'assemblage des communautés, mais sur la dyna-

mique de systèmes coexistants, ce résultat n'a pas été exploré de manière plus importante.

Cependant, il semble nécessaire d'intégrer les interactions mutualistes à ces notions d'as-

semblages de communautés, qui sont aujourd'hui développées dans un contexte antagoniste

(Morton & Law, 1997; Fukami, 2010; Morin, 2011).

En�n, les di�érents modèles étudiés au cours de cette thèse montrent que si l'e�et indi-

rect (+;−) est important d'un point de vue de la propagation des e�ets densité-dépendants,

il l'est aussi pour la stabilité dynamique des communautés. L'existence de dynamiques cy-
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cliques au sein des communautés antagonistes est le sujet de nombreuses études en écologie

des populations. Di�érents travaux se sont intéressés à ces cycles en cherchant à comprendre

les facteurs qui favorisent leur apparition ou au contraire permettent de stabiliser les interac-

tions de prédation (Elton & Nicholson, 1942; Rosenzweig & MacArthur, 1963; Rosenzweig,

1971; May, 1972; Arditi & Ginzburg, 1989; Hastings & Powell, 1991; Abrams, 1992; Abrams

& Matsuda, 1997; Stenseth et al., 1997; Abrams, 2000; Fussmann et al., 2000; Yoshida et al.,

2003; Mougi & Iwasa, 2010; Rip & McCann, 2011; Bell et al., 2012). Nous pouvions nous

attendre à ce que l'addition d'une interaction mutualiste à un système prédateur-proie aug-

mente encore cette instabilité, et ce pour deux raisons. Tout d'abord, l'augmentation de la

productivité favorise la déstabilisation des interactions antagonistes (Rosenzweig & MacAr-

thur, 1963; Rosenzweig, 1971; Rip & McCann, 2011). Cette idée est à la base du paradoxe

de l'enrichissement, où une augmentation de la capacité de charge des proies (dans notre

cas des plantes) est à l'origne de dynamiques cycliques. L'ajout de mutualistes de la plante

peut créer un enrichissement de la densité de plantes, ce mutualisme augmentant leur taux

de croissance. D'autre part, en raison de l'existence de rétroactions positives, les interactions

mutualistes présentent aussi un fort degré d'instabilité. Cette notion a été développée par

May au travers du concept d'� orgie de mutualisme � (May, 1976, 1982). Cette observation

a amené la construction de di�érents modèles théoriques, cherchant à comprendre quels fac-

teurs peuvent limiter la croissance in�nie de deux populations de mutualistes en interaction

(Dean, 1983; Wolin & Lawlor, 1984; Wright, 1989). Selon ces deux mécanismes, nous pou-

vions donc a priori prédire un e�et déstabilisant du mutualisme. Cependant, dans le chapitre

2, nous montrons que la présence d'un mutualiste de la proie (i.e. la plante) peut permettre

de stabiliser les dynamiques des densités de cette proie et de son prédateur (i.e. l'herbivore).

Bien que le mécanisme exact derrière cet e�et stabilisant reste quelque peu obscur, nous

avons montré que l'existence de cet e�et stabilisant est fortement dépendant de la forme

relative des réponses fonctionnelles des pollinisateurs et herbivores. Plus la réponse fonc-

tionnelle du pollinisateur sature rapidement, plus cet e�et stabilisant est probable. De plus,
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les di�érents chapitres montrent que cet e�et stabilisant est fortement dépendant du type

de réponse fonctionnelle présenté par le pollinisateur. Au sein du chapitre 5, des réponses

fonctionnelles de type I sont considérées. Le système plante-herbivore étant toujours stable,

l'ajout du pollinisateur peut, dans ce cas, déstabiliser la dynamique de la communauté. Au

contraire, quand des réponses fonctionnelles de type I sont considérées, nous montrons que

la présence de l'herbivore augmente la stabilité locale de la communauté (voir le critère de

Routh-Hurwitz dans l'annexe du chapitre 5). La présence de l'herbivore dans ce cas em-

pêche la croissance in�nie des populations de plantes et de pollinisateurs par un e�et négatif

sur le taux de croissance de la plante. En conclusion, sur ces questions de stabilité, nous

montrons donc que le type de réponses fonctionnelles et la forme de ces réponses présentées

par le pollinisateur et l'herbivore sont primordiales pour la stabilité du module. Lorsque

ces réponses fonctionnelles sont de type I, les interactions mutualistes sont fréquemment

instables (May, 1976, 1982). La prise en compte d'un herbivore peut, quand cet herbivore

est e�cace (i.e. pour une e�cacité de conversion et un taux d'attaque forts), stabiliser les

relations mutualistes. Lorsque des réponses fonctionnelles de type II sont considérées, les

interactions mutualistes sont stables (Wright, 1989), alors que les interactions antagonistes

peuvent être instables, en particulier dans des milieux productifs (Rosenzweig, 1971; Rip &

McCann, 2011). Dans ce cas, la prise en compte d'une interaction mutualiste peut stabiliser

les relations antagonistes, lorsque cette interaction mutualiste sature rapidement.

Encore une fois, il est di�cile de faire une prédiction générale sur ces questions de stabi-

lité, tant les organismes impliqués, et donc les réponses fonctionnelles associées, sont variés.

Si le milieu agricole est considéré, il semble justi�é de dire que la visite des plantes par les

pollinisateurs et les herbivores nécessite un certain temps de manipulation. De plus, cer-

taines plantes étant en densité importante en milieu agricole (i.e. les plantes cultivées), il est

probable que la vitesse de saturation des organismes se nourrissant sur ces plantes nécessite

d'être prise en compte. Le modèle prenant en compte des réponses fonctionnelles de type II,

et impliquant donc un e�et stabilisateur des pollinisateurs, est, à mon avis, le plus adapté
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pour ré�échir à des questions de stabilité en milieu agricole. Nos résultats mettent donc en

avant l'existence possible d'un deuxième service dû aux pollinisateurs en milieu agricole, qui

s'ajoute au service de pollinisation (Klein et al., 2007; Potts et al., 2010) : un service de

stabilisation.

Ces notion de dynamique cyclique est importante dans une optique de conservation des

populations. En e�et, les populations présentant des dynamiques cycliques ont des densités

pouvant s'approcher de zéro et peuvent donc être plus sensibles à la stochasticité démogra-

phique. Comprendre ce qui stabilise ou non les interactions mutualistes et antagonistes est

donc primordial pour le maintien de la biodiversité. D'autre part, ces questions de stabilité

sont aussi primordiales vis-à-vis des services écosystémiques. Si le service de pollinisation

est considéré, il est évidemment primordial que ce service existe, mais il est aussi important

qu'il soit stable et prédictible au cours des années, en particulier pour les plantes cultivées.

Le même type de raisonnement peut être fait pour la productivité des plantes cultivées.

7.1.2 Antagonisme, mutualisme et évolution des communautés

Une partie des résultats développés dans cette thèse permet donc de comprendre comment

le couplage entre interactions antagonistes et mutualistes a�ecte la dynamique écologique des

systèmes naturels. Les di�érents projets de ce travail de thèse mettent aussi en évidence sous

quelles conditions et comment ce couplage peut modi�er la dynamique évolutive des com-

munautés.

Dans un premier temps, au cours du chapitre 3, nous nous sommes intéressés à la dy-

namique adaptative de traits qui ne sont pas directement impliqués dans les interactions

antagonistes ou mutualistes (i.e. des traits de réponses à des perturbations extérieures). Ce-

pendant, ces traits a�ectant le taux de croissance des organismes, leur modi�cation évolutive

se répercute à l'échelle de la communauté au travers des e�ets densité-dépendants décrits

précédemment.
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Nos résultats montrent que l'évolution de ce type de traits a des conséquences opposées

pour la structure de la communauté, selon que ce soit l'antagoniste ou le mutualiste qui

évolue. Dans notre modèle, si le trait du pollinisateur est �xé et que seule la sensibilité de

l'herbivore évolue, alors la dynamique évolutive a un e�et négatif sur la communauté. Tout

d'abord, la densité de la plante diminue ainsi que celle du pollinisateur. Dans la majorité

des cas, cela se traduit par une diminution de la densité d'herbivores, ce qui correspond

à un phénomène de détérioration évolutive (Matsuda & Abrams, 1994; Dieckmann & Fer-

rière, 2004). Cette diminution des densités peut amener le pollinisateur à son extinction,

ce qui correspond alors à un phénomène de meurtre évolutif (Dieckmann et al., 1995). La

disparition du pollinisateur entraîne la perte de l'e�et stabilisateur décrit dans le chapitre

2, les densités de plantes et d'herbivores présentant fréquemment des densités cycliques. Au

contraire, lorsque le pollinisateur est le seul à évoluer, la dynamique évolutive a un e�et po-

sitif sur la communauté. L'évolution de la sensibilité du pollinisateur entraîne toujours une

augmentation de la densité de plantes et indirectement de celle de l'herbivore. Si l'herbivore

ne peut se maintenir dans la communauté, sur le court terme (e.g. parce que la mortalité

due aux insecticides est trop forte), l'évolution du pollinisateur, par une augmentation de la

densité de plantes, facilite l'invasion de l'herbivore dans la communauté, un phénomène que

nous avons appelé facilitation évolutive.

La littérature présente des résultats contrastés concernant l'e�et écologique des dyna-

miques évolutives. Dans certains cas, la prise en compte de la dynamique évolutive peut

inverser les e�ets, à court terme, de la dynamique écologique Ainsi, d'un point de vue éco-

logique, les organismes mutualistes ont un e�et béné�que, à court terme, sur le taux de

croissance des organismes avec lesquels ils sont en interactions. C'est la dé�nition même du

mutualisme.

Cet e�et positif du mutualisme peut être retrouvé lorsque l'on s'intéresse à la dynamique

évolutive, et donc aux e�ets à long terme de mutualistes au sein de modules simples (c'est le

cas de nos résultats) ou au sein de réseaux plus complexes (Zhang et al., 2011). Zhang et al.
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(2011), en considérant de l'� adaptive foraging � au sein de réseaux mutualistes, montrent que

la dynamique adaptative augmente le degré d'imbrication de ces réseaux et par la même oc-

casion leur stabilité (Thébault & Fontaine, 2010; Rohr et al., 2014). Cependant, dans certains

cas, l'évolution d'organismes mutualistes a des conséquences négatives pour la communauté

(Bronstein et al., 2004; Ferrière et al., 2007; Nuismer et al., 2012). Dans un module simple

comprenant quatres espèces impliquées dans des interactions mutualistes, Bronstein et al.

(2004) montrent que suite à la réduction de la densité d'une espèce (e.g. par une perturba-

tion), des dynamiques d'� adaptive foraging � peuvent amener à des extinctions de certaines

espèces. De même, dans un modèle étudiant l'évolution de l'investissement dans l'interaction

mutualisme (e.g, la fourniture de récompenses), Ferrière et al. (2002) montrent que la dy-

namique adaptative peut amener le couple mutualiste vers des zones où la coexistence n'est

pas possible. Peu de modèles ont étudié l'e�et de l'évolution des traits d'un mutualiste sur

la dynamique écologique des communautés et il est assez di�cile, à l'heure actuelle, de tirer

des conclusions générales sur les conditions à l'origine d'un e�et négatif ou positif de ces

dynamiques évolutives.

L'e�et à court terme des interactions de prédation est plus complexe. Si la proie a un

e�et positif, direct sur le taux de croissance du prédateur, ce prédateur a un e�et négatif sur

celui de la proie. Cependant, la présence d'un prédateur peut favoriser la coexistence entre

di�érentes proies (Paine, 1966; Holt, 1977; Leibold, 1996), ce qui a un e�et béné�que pour

la diversité de la communauté. Lorsque des dynamiques évolutives sont prises en compte,

nos résultats montrent que l'évolution du prédateur (i.e. l'herbivore dans le chapitre 3) a un

e�et négatif sur sa proie (i.e. la plante). Au contraire, au sein du chapitre 5, nous montrons

que l'évolution de la plante peut avoir un e�et positif ou négatif sur la densité de l'herbivore.

Le signe de cet e�et dépend grandement de la dynamique évolutive (plus d'attractivité ou

plus de défense) et de l'e�et indirect dû au pollinisateur. Le fait que l'évolution puissent

inverser les e�ets à court terme des interactions sur les taux de croissance est bien connu

dans le cadre des interactions antagonistes (Abrams, 2000). Cependant, nous avons encore
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peu d'informations sur les facteurs favorisant un e�et positif ou non. Ici, nous montrons

l'importance de l'e�et indirect associé à la présence de mutualistes.

Ainsi, nos résultats, associés à ceux existant dans la littérature, montrent que la prise en

compte de la dynamique évolutive des organismes peut modi�er l'e�et de ces organismes sur

le maintien de la communauté, en terme de densité et de coexistence des espèces. L'évolu-

tion d'une espèce mutualiste peut avoir un e�et néfaste sur la diversité de la communauté

(Bronstein et al., 2004), tandis que l'évolution d'une espèce antagoniste peut entraîner une

augmentation de la densité des espèces en interactions (Abrams, 2009). Trop peu de modèles

existent sur la dynamique éco-évolutive des interactions mutualistes et antagonistes et il est

di�cile de savoir sous quelles conditions les e�ets de la dynamique évolutive sur le maintien

de la communauté peuvent s'opposer à ceux de la dynamique écologique. Cependant, nous

notons que les modèles décrits précédemment et présentant une opposition d'e�ets s'inté-

ressent à la dynamique évolutive de traits directement impliqués dans les interactions.

Dans un deuxième temps, nous avons pu montrer que ces e�ets isolés (évolution de l'anta-

goniste ou évolution du mutualiste) ne su�sent pas à prédire la dynamique de la communauté

globale quand l'évolution simultanée des organismes est considérée. En e�et, quand les traits

des mutualistes et des antagonistes coévoluent, le rôle des taux de mutations relatifs devient

primordial. Dans certains cas, l'évolution plus rapide de l'antagoniste peut amener à l'extinc-

tion du mutualiste, bien qu'un équilibre éco-évolutif coexistant soit prédit théoriquement. De

la même façon, au travers d'e�ets densité-dépendants (l'évolution de l'antagoniste diminue

la densité du mutualiste et donc son potentiel évolutif), le mutualiste peut être maladapté,

en raison d'une évolution plus rapide de l'antagoniste. Di�érents facteurs peuvent expliquer

que certains organismes ont un potentiel évolutif plus important que d'autres. Tout d'abord

la taille des populations a�ecte forcément ce potentiel évolutif. Les populations de grandes

tailles présentent une variabilité génétique plus importante, ce qui facilite la réponse évo-

lutive de ces dernières à une perturbation extérieure (Frankham, 1996; Leimu et al., 2006)
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Plus une population comporte d'individus, plus le nombre de mutants apparaissant à chaque

génération est important (Fisher, 1930; Dawkins & Krebs, 1979). De la même façon, le temps

de génération des organismes est aussi à prendre en compte. Un organisme ayant un temps de

génération plus court produira plus de mutants au cours du même intervalle de temps, qu'une

population ayant un temps de génération important. En�n, certains mécanismes d'ordre gé-

nétique peuvent faciliter ou limiter ces réponses évolutives, tels que des e�ets pléïotropiques

ou des corrélations entre gènes. Ces di�érentes caractéristiques peuvent donc être utilisées

pour prédire la dynamique évolutive des communautés prenant en compte di�érents types

d'interactions, même si certaines sont plus faciles à mesurer que d'autres (la taille de popu-

lation par exemple). Si nous nous replaçons dans un cadre agricole, les ravageurs de cultures

présentent par dé�nition des densités importantes et possèdent donc un potentiel évolutif

fort (Dent, 1995). Au contraire, les pollinisateurs des plantes cultivées sont souvent des es-

pèces sociales présentant des taux de génération relativement long, ou des espèces solitaires

présentant des densités plus faibles que celles des ravageurs (Potts et al., 2010). Ainsi, il est

possible de prédire que les ravageurs de cultures présentent un potentiel évolutif plus impor-

tant face à des perturbations telle que l'utilisation d'insecticides. En e�et, la mise en place

de résistances aux insecticides est très bien connue chez les ravageurs de cultures (Mallet,

1989; Georghiou, 1986; REX Consortium, 2013), tandis que nous avons très peu d'informa-

tions sur l'existance de résistance chez les pollinisateurs (Cresswell et al., 2012). Dans ce cas,

nos résultats prédisent que l'utilisation des insecticides a des conséquences délétères pour les

communautés agricoles sur le long terme. L'évolution plus rapide des ravageurs peut amener

au phénomène d'evolutionary murder observé dans cette thèse, et ensuite, à une déstabilisa-

tion des communautés.

En�n, les résultats des di�érents chapitres ont montré que la dynamique évolutive des

organismes peut modi�er l'existence de dynamiques cycliques au sein des communautés.

Que ce soit l'antagoniste qui évolue, ou le mutualiste, l'évolution peut amener à l'apparition
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de dynamiques cycliques (évolution déstabilisante) ou au contraire à la disparition des ces

cycles (évolution stabilisante). Que ce soit au sein du chapitre 3 ou du chapitre 5, nous

pouvons voir que l'évolution de traits du mutualiste est déstabilisante lorsqu'elle entraîne une

augmentation de la force de l'interaction mutualiste. Ainsi, dans le chapitre 3, l'évolution du

trait de sensibilité du pollinisateur est déstabilisante lorsque la dynamique évolutive amène

une mortalité plus forte du pollinisateur mais aussi une e�cacité de conversion plus forte.

L'augmentation de cette e�cacité est souvent déstabilisante dans les systèmes mutualistes

(May, 1976). Dans ce modèle, de plus, l'augmentation de l'e�cacité du mutualisme peut

s'apparenter à un enrichissement du milieu, au travers de l'augmentation de la densité de la

plante (Rosenzweig, 1971). Dans le chapitre 5, l'évolution du trait d'interaction de la plante

est toujours déstabilisant lorsque ce trait augmente fortement vers des valeurs fortes, ce qui

entraîne une interaction mutualiste de plus en plus forte.

Dans le cas de l'évolution de l'antagonisme, Rip et McCann (2011) ont mis en évidence

le rôle des di�érents traits des organismes ou des caractéristiques de l'environnement dans

la stabilité des relations prédateur-proie. Ainsi, l'augmentation de certains facteurs tels que

la productivité du milieu, le taux d'attaque du prédateur ou l'e�cacité du prédateur est

déstabilisante tandis que l'augmentation d'autres facteurs, en particulier le taux de morta-

lité du prédateur, est stabilisante. Dans le chapitre 3, en particulier en annexe, nous avons

pu montrer que l'e�et stabilisant ou déstabilisant de la dynamique évolutive de l'antago-

niste, en favorisant l'un ou l'autre de ces paramètres et selon la forme du compromis, est

prédictible. Lorsque la dynamique adaptative et la forme du compromis entre sensibilité et

e�cacité de conversion est en faveur d'une augmentation plus rapide de cette e�cacité de

conversion, alors l'évolution peut être déstabilisante. Au contraire, lorsque c'est le taux de

mortalité qui augmente plus rapidement, alors cette évolution peut être stabilisante. Loeuille

(2010b) a étudié l'in�uence de l'évolution des traits d'interactions sur la stabilité locale de

communautés comprenant di�érents types d'interactions. Ce modèle montre que l'évolution

a principalement un e�et stabilisant, quand la diversité des communautés est faible. Au
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contraire quand la diversité est forte, l'évolution des traits d'interactions est fréquemment

déstabilisante. Mais ce modèle montre aussi que l'évolution est plus stabilisante lorsqu'elle

concerne des interactions de faible intensité, ce qui semble se retrouver dans nos résultats.

En e�et, nous trouvons que l'évolution vers des interactions fortes est souvent déstabilisante,

ce qui conforte l'idée que les interactions de faible intensité sont stabilisantes à la fois éco-

logiquement et évolutivement (McCann et al., 1998; Loeuille, 2010b). En�n le modèle de

Loeuille (2010b) montre aussi que l'évolution des interactions antagonistes est plus stabili-

sante que celle des interactions mutualistes, un phénomène que nous n'avons pas quanti�é

dans nos modèles. L'e�et stabilisant de l'évolution des organismes a principalement été étu-

dié dans un contexte de relations prédateurs-proies (Loeuille, 2010b). Di�érents modèles ont

été construits a�n d'étudier cette relation, montrant que l'évolution du prédateur ou de la

proie peut être stabilisante ou déstabilisante (Abrams, 2000; Fussmann et al., 2007). En par-

ticulier, Abrams et Matsuda (1997) ont montré que l'évolution de la vulnérabilité des proies

dans un système prédateur-proie peut être déstabilisante. Ce résultat con�rme l'importance

des changements dans les forces d'interactions dus à l'évolution pour la stabilité des com-

munautés. Peu d'études expérimentales et empiriques se sont intéressées à cette question,

principalement parce que la prise en compte de dynamiques cycliques et de dynamiques évo-

lutives est complexe (Fussmann et al., 2007). Cependant, di�érentes études empiriques ont

mis en évidence l'existence d'une asymétrie dans la distribution des forces d'interactions au

sein de communautés. Il est fréquemment trouvé que, au sein d'une communauté, la ma-

jorité des interactions sont de faible intensité alors que quelques interactions sont de forte

intensité (Paine, 1992; Goldwaser & Roughgarden, 1993). Bien qu'il soit di�cile de faire

directement le lien avec les notions d'évolution stabilisante des interactions faibles discutées

ici, ces observations ne vont pas à l'encontre de nos résultats. L'idée que l'évolution des proies

au sein d'un système prédateur-proie peut être déstabilisante a aussi été mise en évidence

expérimentalement (Yoshida et al., 2003). Yoshida et al. (2003) ont montré que, au sein de

microcosmes, l'évolution de la défense de Chlorella vulgaris contre Brachyonus calci�orus
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favorise l'apparition de dynamiques cycliques. Ainsi, nous avons encore peu d'informations

sur l'e�et stabilisant ou non de l'évolution sur les communautés naturelles. Cependant, il

semble que la façon dont l'évolution modi�e les forces d'interactions est importante à consi-

dérer, ces forces d'interactions étant impliquées dans la stabilité des communautés naturelles

(May, 1976; McCann et al., 1998; Hiltunen et al., 2014).

Dans la deuxième partie de la thèse, nous nous sommes focalisés sur l'étude de traits qui

sont directement impliqués dans les interactions antagonistes et mutualistes. Bien entendu,

la modi�cation évolutive de ces traits génère aussi les e�ets densité-dépendants décrits dans

les lignes précédentes. Cependant, ces traits contrôlant directement la force des di�érentes

interactions, leur étude apporte un éclairage supplémentaire sur le couplage entre interactions

antagonistes et mutualistes.

Tout d'abord, les résultats du chapitre 5 montrent l'importance des paramètres abio-

tiques pour l'évolution de traits impliqués simultanément dans des interactions antagonistes

et mutualistes. Ces paramètres abiotiques modi�ant la densité des espèces au sein des commu-

nautés, ils modi�ent les pressions de sélection opposées dues aux compartiments antagonistes

et mutualistes. En particulier, nous avons pu montrer que l'augmentation de la productivité

du milieu favorise la mise en place de défenses chez la plante. Ce phénomène est maintenant

bien décrit dans la littérature (Hochberg & van Baalen, 1998; Hochberg et al., 2000; Thrall

et al., 2007; Loeuille & Leibold, 2008). Dans un contexte d'enrichissement en nutriments des

communautés (Kaiser, 2001; Tilman et al., 2001), ce résultat, qui semble être robuste, doit

être considéré, dans un but de gestion ou de conservation des communautés écologiques.

D'autre part, nous avons pu montrer que les interactions antagonistes et les interac-

tions mutualistes exerçant des pressions opposées sur certains traits, le couplage entre ces

deux types d'interactions peut être à l'origine de sélection disruptive et de diversi�cation,

des plantes dans notre cas. Comme il a été discuté en introduction, un ensemble de traits

d'attraction et de défense chez les plantes est impliqué simultanément dans les interactions
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antagonistes avec des herbivores et les interactions mutualistes avec des pollinisateurs (taille

et couleur de corolle, quantité de nectar produit, émission de métabolites secondaires de

défense) (Strauss & Irwin, 2004). Certains de ces traits sont connus pour être à l'origine du

maintien de polymorphisme chez des populations naturelles (Irwin et al., 2003). Nos résultats

théoriques con�rment ces observations empiriques et montrent sous quelles conditions cette

diversi�cation est possible. Ainsi, le compromis entre pollinisation et herbivorie doit être

concave. C'est-à-dire que lorsque le trait d'interaction augmente (i.e. une plus forte attrac-

tion), le béné�ce associé à la pollinisation augmente plus vite que celui associé à l'herbivorie.

De même, nous avons pu montrer qu'un certain niveau de productivité est nécessaire pour

l'existence de conditions de branchements. Ainsi, nous montrons qu'il est nécessaire que les

pressions de sélections dues à la pollinisation et à l'herbivore s'équilibrent : le compromis

est en faveur d'une pollinisation plus forte tandis qu'une productivité forte induit une aug-

mentation directe de la densité d'herbivores et seulement une augmentation indirecte de la

densité de pollinisateurs. Ce résultat est en accord avec la notion de sélection disruptive,

qui nécessite deux pressions de sélections égales et opposées (Rue�er et al., 2006). Suite

à cette diversi�cation nous observons donc une complexi�cation de la communauté. Dans

ce cas, deux phénotypes existent, l'un étant attractif et ayant des interactions fortes avec

le pollinisateur et l'herbivore et l'autre étant défensif et présentant des interactions faibles.

Les conséquences de cette diversi�cation pour la structure et la stabilité des communautés

restent une perspective importante de ce travail de thèse.

Au travers des di�érents chapitres, nos résultats montrent comment le couplage entre

interactions antagonistes et mutualistes modi�e la dynamique des communautés. En e�et, la

prise en compte simultanée des deux types d'interactions génère des e�ets densité-dépendants

et trait-dépendants a�ectant la dynamique écologique mais aussi évolutive des communautés.

Dans les parties suivantes, nous allons dans un premier temps discuter des conséquences de ce

couplage dans un contexte agricole, puis nous discuterons des perspectives futures, associées
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à ce travail.

7.2 Pollinisation et herbivorie en milieu agricole

Les modèles utilisés au cours de cette thèse sont simples et ne prennent évidemment pas

en compte toute la complexité des milieux naturels. Au contraire, l'approche utilisée est une

approche de simpli�cation importante des systèmes étudiés, dans un but analytique a�n de

comprendre les mécanismes ayant lieu au sein des communautés antagonistes-mutualistes.

Pourtant, en milieu agricole, le couplage entre interactions antagonistes et mutualistes est

particulièrement important (Fontaine et al., 2011). Les communautés plante-pollinisateur-

herbivore combinent les deux types d'interactions discutés dans cette thèse et sont à l'origine

de processus particulièrement importants pour la gestion des systèmes agricoles. Les inter-

actions de pollinisation sont à la base du service de pollinisation et sont nécessaires à la

durabilité de nombreuses cultures (Klein et al., 2007). D'autre part, les herbivores peuvent

être des ravageurs des cultures et comprendre leur dynamique est important dans un but

de productivité et de durabilité de ces cultures. De plus, une étude récente a montré que

le service de pollinisation et la lutte contre les ravageurs agissent de manière synergétique

(Lundin et al., 2013). Le maintien d'un service de pollinisation et un contrôle des rava-

geurs e�cace a des e�ets non-additifs positifs sur la quantité de graines produites. Ainsi nos

résultats peuvent être discutés dans une optique agricole. Les paragraphes précédents ont

introduit cette perspective agricole dans la discussion de nombreux résultats, nous allons ici

synthétiser cette approche. Tout d'abord, il est nécessaire de discuter les conditions dans

lesquelles ces modèles peuvent être appliqués et nous verrons ensuite les conséquences de ces

modèles pour la gestion des milieux agricoles.

Comme il a été énoncé en � Introduction générale � les systèmes agricoles sont extrê-

mement divers à l'échelle du globe, allant d'une agriculture intensive où le contrôle de la
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croissance des plantes cultivées est poussé à son paroxysme, à une agriculture se basant sur

des systèmes plus proches des communautés naturelles (Malézieux, 2012).

Au sein de systèmes intensifs, la densité de plantes cultivées et les traits de ces plantes

sont totalement controlés par l'homme. Il est donc di�cile d'appliquer les résultats trouvés

dans cette thèse directement aux plantes cultivées. Cependant, face aux di�érents problèmes

associés aux milieux agricoles qui ont été discutés en introduction, une proposition faite est

de développer une sélection arti�cielle des plantes cultivées, a�n de mettre en place des va-

riétés plus durables et prenant en compte l'échelle de la communauté (Denison et al., 2003;

Loeuille et al., 2013). Dans cette optique, nos résultats peuvent permettre, dans une certaine

mesure, de guider cette sélection arti�cielle en montrant comment les interactions mutua-

listes et antagonistes peuvent a�ecter la dynamique évolutive des plantes. À titre d'exemple,

les résultats présentés dans le chapitre 5 peuvent permettre de sélectionner des variétés suf-

�sament attractives pour favoriser le service de pollinisation mais ne sou�rant pas d'une

herbivorie trop forte. D'autre part, les perturbations associées à ces cultures et en particu-

lier celles qui sont étudiées dans cette thèse (i.e. enrichissement en nutriments et utilisation

de pesticides), ne se restreignent pas aux parcelles cultivées. La majorité des insecticides

utilisés dans les cultures di�usent au travers de l'environnement et se retrouvent dans les

milieux dits � semi-naturels � (prairies, bois, haies, bords de champs, milieux aquatiques)

(Goulson, 2013). De la même façon, les nutriments ajoutés dans les parcelles cultivées ne

s'arrêtent pas au bord des champs, mais di�usent aussi au travers des milieux naturels (Til-

man, 1999). Ainsi, les prédictions faites dans cette thèse peuvent être directement appliquées

à ces milieux.

Une part non négligeable de l'agriculture mondiale se fait au sein de systèmes beau-

coup plus proches des écosystèmes naturels et où la densité des organismes et leurs traits

sont moins contrôlés par les agriculteurs (Malézieux, 2012). L'agriculture dite � convention-

nelle � ou intensive n'étant pas durable sur le long terme (Tilman, 1999; Tilman et al.,

2002), une des possibilités de réponse est le développement de ce type de systèmes plus du-
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rables. Ces idées sont à la base des concepts d'agroécologie (Malézieux, 2012). Dans cette

perspective, nos di�érents résultats fournissent donc des pistes de ré�exions pour la mise en

place de systèmes agricoles qui soient durables et pour le développement de l'agroécologie.

L'utilisation d'insecticides est souvent présentée comme l'une des causes majeures à l'ori-

gine du déclin des pollinisateurs (Potts et al., 2010; González-Varo et al., 2013). Di�érentes

études ont mis en évidence le rôle néfaste des insecticides pour les pollinisateurs à l'échelle

individuelle (Kearns et al., 1998; Desneux et al., 2007; Henry et al., 2012; Gill et al., 2012),

pouvant se répercuter à l'échelle de la colonie, dans le cas des pollinisateurs sociaux tels

que les abeilles domestiques ou les bourdons (Gill et al., 2012; Whitehorn et al., 2012; Bry-

den et al., 2013). Cependant, ces études se sont focalisées sur des dynamiques écologique et

nous avons peu d'informations sur la réponse évolutive des populations de pollinisateurs à

l'utilisation d'insecticides. Au sein du chapitre 3, nous mettons en évidence un mécanisme

évolutif pouvant expliquer le déclin des pollinisateurs. Si la réponse évolutive des pollinisa-

teurs est limitée par rapport à celle des herbivores, nos résultats montrent des phénomènes

de � meurtres évolutifs � de ces pollinisateurs par les herbivores. En e�et, l'évolution plus

rapide des herbivores entraîne une diminution de la densité de plantes et indirectement de

celle des pollinisateurs. Cette évolution rapide des herbivores est fréquemment mise en évi-

dence (Mallet, 1989; Gould, 1991). Ainsi, ce phénomène pourrait s'ajouter à l'impact direct

négatif des insecticides sur les pollinisateurs et expliquer en partie leur déclin. L'existence de

ce mécanisme en milieu agricole reste bien sûr très spéculative, mais mérite d'être étudiée.

Comme nous l'avons vu en � Introduction générale �, l'étude de l'e�et des insecticides sur

les ravageurs s'est principalement faite à une échelle populationelle. Ces études ont cherché

à comprendre quelle est la meilleure façon d'appliquer les insecticides pour avoir un impact

fort sur les populations de ravageurs. D'un point de vue évolutif, de nombreux travaux ont

discuté de di�érentes stratégies possibles pour retarder la mise en place des résistances chez

ces ravageurs (REX Consortium, 2013). En prenant en compte l'échelle de la communauté,
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nos résultats montrent que le couplage entre interactions antagonistes et mutualistes peut

diminuer l'e�cacité de ces insecticides. En e�et, lorsque la dynamique écologique est consi-

dérée, la présence de pollinisateurs permet aux herbivores de maintenir des densités hautes,

malgré l'augmentation de l'utilisation d'insecticides. De plus, l'e�et béné�que indirect des

pollinisateurs retarde l'extinction des herbivores face à la perturbation. Quand la dynamique

évolutive est prise en compte, nos résultats montrent que l'adaptation des pollinisateurs peut

entraîner une augmentation de la densité des herbivores et peut même favoriser l'invasion de

ces herbivores, pourtant éteints dans un premier temps (le phénomène de facilitation évolu-

tive présentée dans le chapitre 3). Ainsi, la prise en compte de la communauté entourant les

ravageurs remet en cause l'e�cacité de l'utilisation d'insecticides.

Face à l'ensemble de ces résultats sur les conséquences éco-évolutives de l'utilisation d'in-

secticides, nous voyons donc que, d'une part, le fait que les herbivores semblent évoluer

plus rapidement que les pollinisateurs a des conséquences néfastes pour les communautés

naturelles, tandis que, d'autre part, la présence de pollinisateurs diminue l'e�cacité de ces

insecticides sur les herbivores, à la au travers des dynamiques écologique et évolutive. En se

basant sur ces résultats, l'utilisation d'insecticides se trouve donc face à un dilemme. Ces

insecticides ont un e�et négatif sur les pollinisateurs, alors que nous voulons maintenir la

densité et la diversité de ces pollinisateurs. Cependant, la présence de ces pollinisateurs di-

minue l'e�cacité de ces insecticides. Ainsi, la mise au point de molécules très spéci�ques qui

n'a�ecteraient que les herbivores ne serait pas optimale, puisque la forte présence de pollini-

sateurs maintiendrait les populations de ravageurs. Il semble donc, à partir de ces résultats,

que la prise en compte de l'aspect communauté dans le cadre de l'utilisation des insecticides,

met en évidence que ce moyen de lutte contre les ravageurs ne soit pas durable. À par-

tir de ces résultats, il semble donc juste de préconiser le développement d'autres méthodes

de lutte, en particulier la mise en place d'un contrôle biologique e�cace (Bianchi et al., 2006).

Dans la deuxième partie de la thèse, nous nous sommes concentrés sur le rôle de l'enri-
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chissement pour la dynamique éco-évolutive des communautés. L'un des résultats principaux

correspond au fait que l'enrichissement du milieu favorise le compartiment antagoniste au

détriment du compartiment mutualiste de nos communautés. D'un point de vue agricole, cela

indique que les plantes sont de plus en plus défendues face à l'herbivorie, ce qui peut être

béné�que si elles sont cultivées, mais investissent aussi de moins en moins dans l'interaction

de pollinisation. Nos résultats montrent que la densité de plantes augmente, principalement

parce que la quantité de nutriments présents dans le milieu augmente. L'investissement

moindre dans la pollinisation n'est donc pas directement préjudiciable à la population de

plantes.

Si une plante cultivée est considérée, il est important de noter que la pollinisation animale

joue aussi un rôle qualitatif, au délà des e�ets purements quantitatifs. En e�et, la pollinisation

animale, en comparaison de la pollinisation par le vent, augmente la qualité des fruits et donc

la valeur sélective des plantes (Bommarco et al., 2012; Klatt et al., 2014). Ces questions sont

importantes d'un point de vue agricole, la qualité des fruits et graines étant à la base de la

commercialisation des plantes cultivées.

Mais elles le sont aussi dans une optique de conservation des communautés naturelles. En

e�et, si une plante non cultivée mais présente en milieu agricole est maintenant considérée,

suite à un enrichissement du milieu les plantes investissent beaucoup moins dans la pollini-

sation et indirectement subissent une perte de valeur sélective. Dans ce cas, le maintien de

ces populations naturelles sur le long terme est remis en question. Ce résultat s'ajoute aux

questions récentes sur les conséquences évolutives de l'enrichissement en milieu agricole pour

les habitats semi-naturels (Loeuille et al., 2013).

En�n, pour tempérer ce tableau sombre sur les conséquences éco-évolutives des pratiques

agricoles, il est nécessaire de noter que nos résultats prédisent une diversi�cation possible

des plantes avec l'augmentation de la productivité du milieu. La productivité est un facteur

important dans l'émergence des réseaux trophiques et favorise la mise en place de commu-

nautés diverses (Caldarelli et al., 1998; Drossel et al., 2001; Loeuille & Loreau, 2005). Selon

260



ce mécanisme, les pratiques agricoles pourraient, dans certains cas, être à l'origine d'une

diversi�cation des organismes dans les milieux semi-naturels. Ce résultat est cependant à

étudier de manière approfondie, l'ajout de nutriments ayant d'autres conséquences pour les

milieux naturels, en particulier au travers de la dégradation de ces nutriments en composés

toxiques (Tilman, 1999; Loeuille et al., 2013).

Encore une fois, lorsque l'aspect communauté est pris en compte, l'utilisation de nutri-

ments supplémentaires est face à un paradoxe d'ordre éco-évolutif. Si l'utilisation de nutri-

ments est à l'origine d'une augmentation de la densité des plantes et d'un développement de

la capacité défensive de ces plantes, la perte de l'interaction de pollinisation peut sur le long

terme entraîner une baisse de la valeur sélective de ces plantes et une diminution in �ne de

leur densité. D'autre part, les e�ets pour les milieux naturels sont moins discutables, surtout

s'ils sont mis en relation avec les autres conséquences néfastes de l'enrichissement (Tilman,

1999).

Nos di�érents résultats permettent donc de faire des hypothèses sur les réponses des

communautés aux perturbations agricoles. Bien sûr, ces hypothèses restent très spéculatives,

mais le fait que certains mécanismes mis en avant dans ce travail de thèse soient possibles

théoriquement demande une attention particulière. L'existence réelle de ces mécanismes peut

modi�er notre vision de la gestion des ravageurs et du service de pollinisation en milieu

agricole. D'un point de vue plus général, les di�érents phénomènes décrits s'ajoutent aux

travaux ayant pointé l'importance des dynamiques évolutives en milieu agricole et de leurs

conséquences écologiques (Denison et al., 2003; Hendry et al., 2011; Thrall et al., 2011;

Loeuille et al., 2013).
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7.3 Perspectives et ré�exions

7.3.1 Vers l'échelle du réseau

Comme nous l'avons vu au cours de l'introduction, les interactions antagonistes et mu-

tualistes ont lieu au sein de réseaux complexes présentant une variété d'organismes et de

relations entre ces organismes. La prise en compte de cette échelle du réseau apporterait un

éclairage supplémentaire sur le couplage entre interactions antagonistes et mutualistes. Au

cours des trois ans de thèse, cette dimension a été largement évoquée, et la prise en compte

de cet aspect constitue une perspective directe à la suite de cette thèse.

Dans un premier temps, la prise en compte d'une diversité importante d'espèces induit

une augmentation des e�ets indirects (Yodzis, 1988; Wootton, 1994; Yodzis, 2000). Plus il y

a de liens au sein d'un réseau, plus le nombre de chemins reliant les di�érents espèces aug-

mente. La conséquence de cette relation positive entre nombre d'espèces et nombre d'e�ets

indirects est qu'il est di�cile de prédire a priori l'e�et d'une perturbation, tel que l'utilisa-

tion d'insecticides par exemple (Yodzis, 1988). Cette thématique a été abordée au cours de

cette thèse, et avec Alix Sauve qui était en thèse au même moment que moi, nous avons lancé

un projet commun pour essayer de comprendre l'e�et d'une perturbation comme l'utilisa-

tion d'insecticides sur le maintien et la stabilité des réseaux plantes-herbivores-pollinisateurs.

Malheureusement, étant chacun impliqué dans nos thèses respectives, ce projet est encore

à l'état d'ébauche. Comme il a été discuté dans le chapitre 6, les réseaux mutualistes et

antagonistes présentent des structures particulières (Bascompte et al., 2003; Krause et al.,

2003), ces patrons architecturaux étant impliqués dans le maintien et la stabilité de ces

derniers (Thébault & Fontaine, 2010). Cependant, cette relation structure-stabilité fait dé-

bat (Sauve et al., 2013; Staniczenko et al., 2013). Nous voulons donc apporter un éclairage

supplémentaire à ce débat en étudiant le rôle de perturbations de type � press � (Bender

et al., 1984). Notre démarche s'articule autour de deux axes. Dans un premier temps, il
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s'agit de construire de manière théorique des réseaux plantes-pollinisateurs-herbivores ayant

des structures di�érentes et d'étudier l'in�uence de la perturbation sur la dynamique de

ces réseaux. Les sensibilités des espèces à cette perturbation sont �xées comme di�érentes.

Ainsi, une corrélation directe forte entre sensibilité et probabilité d'extinction face à la per-

turbation indique que les e�ets indirects ont peu d'in�uence au sein de ces réseaux. Par

contre, si cette corrélation est faible, alors les e�ets indirects entrent en jeu dans la réponse

des réseaux à la perturbation. Dans ce cas, nous pourrons explorer comment les patrons

architecturaux in�uencent la réponse des communautés à ce type de perturbation et voir

si les sous-réseaux mutualistes et antagonistes s'in�uencent réciproquement (Sauve et al.,

2013). Le deuxième axe de ce travail utilisera les réseaux empiriques publiés comprenant

des interactions antagonistes et mutualistes (Melián et al., 2009; Pocock et al., 2012). Nous

pourrons ainsi voir si ces réseaux empiriques présentent des structures favorisant leur stabi-

lité face à une perturbation et tester directement l'in�uence de cette perturbation sur ceux-ci.

La perspective précédente considère la dynamique écologique des réseaux d'interactions.

Le chapitre 6, en prenant en compte l'émergence évolutive de ces réseaux constitue une

approche complémentaire. Dans ce chapitre, nous nous intéressons à l'état �nal des ré-

seaux antagonistes-mutualistes. Une perspective supplémentaire est d'étudier ce qui se passe

au cours de cette diversi�cation. En e�et, di�érents modèles théoriques, souvent verbaux,

existent sur la diversi�cation des plantes, au travers des interactions avec les pollinisateurs et

les herbivores (Ehrlich & Raven, 1964; Stebbins, 1970; Aigner, 2001). Ces modèles théoriques

questionnent les rythmes de co-diversi�cations de chaque compartiment du réseau (plantes,

pollinisateurs et herbivores) et font des hypothèses sur le degré de spécialisation �nale des

organismes au sein de ces réseaux. Ainsi, le modèle de Stebbins (1970) s'intéresse aux re-

lations plantes-pollinisateurs et prédit que les plantes se spécialisent sur les pollinisateurs

les plus e�caces. Cela implique une diversi�cation simultanée des compartiments plantes et

pollinisateurs du réseau. Cette notion de spécialisation sur le pollinisateur le plus e�cace a
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été remise en cause par Aigner (2001). Au contraire, le modèle de Ehrlich et Raven (1964)

s'intéresse aux réseaux plantes-herbivores et propose une diversi�cation séquentielle. Dans

un premier temps, la mise en place d'un nouveau système de défense permet une radiation

adaptative des plantes. Dans un deuxième temps, la diversi�cation des herbivores a lieu,

ceux-ci se spécialisant sur chaque phénotype de plantes existant. De la même façon, des

hypothèses coévolutives ont été avancées pour expliquer l'existence d'imbrication au sein des

réseaux mutualistes, telle que la notion de convergence (Bascompte & Jordano, 2007). La

procédure de simulation mise en place dans le chapitre 6 peut permettre d'étudier ces mo-

dèles de diversi�cation en étudiant directement le processus d'émergence des communautés

antagonistes-mutualistes.

7.3.2 Antagonisme, mutualisme et mosaïque coévolutive

Nous avons vu que les conditions environnementales modi�ent la force des interactions.

En particulier, dans le chapitre 3, nos résultats ont mis en évidence que l'augmentation de

la productivité du milieu favorise la mise en place d'un niveau de défense plus fort chez les

plantes (Hochberg & van Baalen, 1998; Loeuille & Loreau, 2004). Les contraintes environne-

mentales, ici abiotiques, peuvent modi�er la force de la sélection entre deux organismes. Mais

ces contraintes peuvent aussi modi�er le type d'interaction entre deux organismes (Thomp-

son & Cunningham, 2002). La présence d'un pollinisateur alternatif, par exemple, fait passer

une interaction de mutualisme entre deux organismes à une interaction de parasitisme (Go-

mulkiewicz et al., 2003). Ces idées sont à la base de la théorie développée par Thompson : la

théorie mosaïque de la coévolution (Thompson, 1998; Gomulkiewicz et al., 2000; Thompson,

2005). Une perspective directe à la suite de cette thèse est donc de prendre en compte cette

variation spatiale dans le couplage entre antagonistes et mutualistes. Cette idée peut être

mise en place en développant des modèles de méta-communautés (Leibold et al., 2004; Ur-

ban et al., 2008). Di�érents patchs sont alors considérés et les conditions environnementales

di�èrent d'un patch à l'autre. Ainsi, selon nos résultats, nous pouvons nous attendre à ce
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que la pression de sélection associée à chaque type d'interactions n'ait pas la même valeur

dans les di�érents milieux (c'est la notion de � Hot-spots � et � Cold-spots � développée

par Thompson (2005)). La structure des communautés et leurs dynamiques éco-évolutives

vont ainsi varier en fonction des conditions environnementales.

Ces notions de dynamiques spatiales sont particulièrement importantes en milieu agricole

(Tscharntke et al., 2005; Massol et al., 2009). En e�et, les paysages agricoles se caractérisent

par une structuration paysagère très importante (Tscharntke et al., 2005). Les pratiques

agricoles induisent une hétérogénéité forte des conditions environnementales locales dans le

paysage (parcelles enrichies ou soumises aux pesticides contre milieux semi-naturels). Ainsi,

la prise en compte de cette hétérogéneité spatiale dans nos modèles antagonistes-mutualistes

amènerait des informations supplémentaires sur le fonctionnement éco-évolutif des commu-

nautés à l'échelle du paysage agricole (Loeuille et al., 2013). D'autre part, le développement

de l'agroécologie est confrontée à un débat important sur les notions de � land-sparing � et

de � land sharing � (Green et al., 2005; Malézieux, 2012). Ces deux termes font référence à

la façon d'agencer les paysages agricoles, dans un but de durabilité des milieux agricoles. La

notion de � land sparing � implique une division binaire du paysage. Certaines parcelles sont

cultivées de manière très intensive, en faisant peu cas de la diversité écologique au sein de ces

parcelles, tandis que d'autres parcelles ne sont pas du tout gérées et sont donc totalement

naturelles. Au contraire, le � land-sharing � implique une homogénéisation des paysages à

une large échelle, l'ensemble du territoire étant utilisé pour développer une agriculture beau-

coup moins intensive, plus proche du fonctionnement écologique des communautés naturelles.

Ainsi, la prise en compte de l'hétérogénéité dans nos modèles permettrait de poser direc-

tement ce genre de questions et de proposer de nouvelles perspectives à ce débat (Loeuille

et al., 2013).
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7.3.3 Modèles simples, questions complexes ?

La dernière partie de cette conclusion s'éloignera un peu des questions d'antagonisme et

de mutualisme, bien que le but de ce paragraphe soit d'essayer de changer des relations par-

fois antagonistes, ou du moins sceptiques, vers des relations toujours mutualistes. Pendant

le déroulement de cette thèse, Evans et al. (2013) ont publié un article remettant en cause

l'utilisation de modèles simples en écologie. La question posée par cet article est de savoir

si les modèles simples sont utiles et permettent de faire des prédictions sur la gestion des

populations et communautés. Le message que Evans et al. veulent faire passer est que les

modèles simples, par leur simplicité, ne s'appliquent, concrètement, à aucun système parti-

culier, et sont donc moins performants que des modèles plus complexes prenant en compte la

diversité des phénomènes existants en milieu naturel. En particulier, Evans et al. prennent

l'exemple d'un modèle simple mis en place par Anderson et al. (1981), cherchant à com-

prendre la propagation de la rage dans des populations naturelles de renards. Grâce à ce

modèle, Anderson et al. (1981) prédisent qu'une vaccination de 70% de la population de re-

nards permet d'éradiquer la maladie. Cependant, un modèle plus récent (Eisinger & Thulke,

2008), beaucoup plus complexe car prenant en compte la distribution spatiale des renards,

montre qu'une vaccination à hauteur de 50% de la population su�t à éradiquer la rage, ce

qui semble être con�rmé par des études empiriques (Evans et al., 2013). Evans et al. 2013

indiquent alors que la mise en place de ce modèle complexe dès le début des campagnes de

vaccination aurait permis l'économie de plusieurs millions d'euros.

Ayant bâti ma thèse sur des modèles simples, dans le but de décrypter des mécanismes

�ns, je dois avouer que la première lecture de l'article Evans et al. est quelque peu vexante.

Cependant, je pense que l'argumentation fournie dans cet article est parfois bancale et ne

prend pas en compte tout ce que les modèles simples peuvent apporter. Tout d'abord, vis-à-

vis de la propagation de la rage dans les populations de renards, ce que Evans et al. oublient

de mentionner est que l'existence d'un modèle tel que celui de Anderson et al. est béné�que

par rapport à l'absence totale de modèle. E�ectivement, le modèle de Eisinger et al. a une
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capacité de prédiction plus forte, mais il est facile d'imaginer un modèle encore plus complexe

ayant une capacité de prédiction encore meilleure, et permettant d'économiser des millions

d'euros. Il est possible par exemple d'intégrer la dynamique des proies de ces renards et de

prédire de façon encore plus juste la dynamique de ces derniers et de la rage, permettant ainsi

d'a�ner encore le seuil de vaccination nécessaire. Un modèle est une abstraction de la réalité

et il existe toujours un modèle plus complexe, plus proche de la réalité et donc plus prédictif

(l'extrémité de ce gradient étant la nature elle-même). Cela n'implique pas directement qu'un

modèle plus ancien et moins complexe n'ait pas un intérêt si sa construction est basée sur un

raisonnement scienti�que juste. De plus, je pense que remettre en cause le premier modèle

de Anderson et al. (1981), c'est quelque peu oublier comment la science se construit. Il n'est

pas possible d'a�rmer que Eisinger et al. (2008) auraient eu l'idée de construire leur modèle

et de l'étudier de cette façon et avec une telle complexité s'ils n'avaient pas pu s'appuyer

sur un premier modèle simple. La construction de modèles se fait toujours par l'addition

de blocs qui ont déjà été étudiés et compris, ce qui permet ainsi de déterminer comment la

complexité supplémentaire prise en compte dans le modèle a�ecte la dynamique de celui-ci.

À titre d'exemple, il est aisé de critiquer la simplicité de l'équation logistique de Verhulst

(1838). Verhulst est loin de prendre en compte les phénomènes complexes ayant lieu au sein

des populations naturelles. Cependant, cette équation logistique met en avant une notion

importante, celle de capacité de charge, qui sert aujourd'hui de base à la grande majorité

des modèles en écologie.

En�n, je pense qu'Evans et al. oublient une partie de l'intérêt des modèles simples.

Leur argumentation est bâtie pour montrer que la maxime � simple means general means

good � est bien souvent fausse. Je ne les contredirai pas sur ce point. Cependant je pense

que la question n'est pas la bonne. Les modèles simples, et en premier lieu ceux présentés

dans cette thèse, ne cherchent en aucun cas à être généraux et à s'appliquer à tous les mi-

lieux naturels. Ils cherchent simplement à mettre en évidence des mécanismes théoriques qui

pourraient avoir lieu au sein des systèmes écologiques. Les ré�exions présentées dans cette
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thèse ne constituent en rien des prédictions certaines sur le milieu agricole, mais essayent

de mettre en évidence des mécanismes pouvant avoir lieu et d'illustrer leurs conséquences

de façon compréhensible. L'existence de ces modèles simples permet donc d'avoir plus d'in-

formations sur ces milieux que dans une situation où aucun modèle n'existe, mais cela ne

constitue pas une �n en soi. Les mécanismes mis en évidence ici doivent être véri�és, à l'aide

de modèles plus complexes (c'est la raison d'être des perspectives présentées à la �n de cette

thèse), mais aussi par des expérimentations et observations empiriques.

Ce débat dépasse donc la simple notion de modèles simples vs modèles complexes proposée

par Evans et al. 2013. Cette idée se retrouve dans la séparation qui existe dans le monde de

l'écologie entre modèles et expérimentations ou observations empiriques. Ce n'est, bien sûr,

pas un constat général, mais il arrive fréquemment que les résultats de modèles ne soient pas

considérés par certains écologues, parce que ce sont des modèles, et qu'ils ne représentent

pas la réalité. Inversement, certains résultats empiriques ou expérimentaux sont parfois mis

de côté par des théoriciens parce qu'ils sont incertains, de par la complexité des systèmes qui

sont étudiés. Cette séparation est pour moi une erreur. E�ectivement les modèles que j'ai

développés ne sont pas réalistes et sont par essence faux. Cependant j'espère qu'ils peuvent

quand même être utiles (� All Models are wrong, but some are useful �, George E.P. Box ).

Au cours d'un de mes comités de thèse, Isabelle Dajoz, qui travaille sur les interactions

plantes-pollinisateurs de manière expérimentale et empirique, a dit : � Tes résultats sont

intéressants, ils donnent envie de faire des expériences pour tester les mécanismes que tu

trouves �. À ce moment, je pense que la modélisation dite � simple � prend tout son sens.
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Annexe A

Changement de rôle au cours du cycle de

vie et maintien des communautés

D'amis on est devenu ennemis, *** que c'est moche !

Oxmo Puccino et Dany Dan, 2001. L'amour est mort
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Introduction

Bien que présenté en annexe, ce chapitre est un travail de recherche à part entière. Le

sujet de ce chapitre a fait l'objet d'un stage de Master 2 réalisé par Aurore Picot. Le but

de ce travail est d'étudier la dynamique d'un module antagoniste-mutualiste particulier,

comprenant une espèce qui change de type d'interaction au cours de son cycle de vie. Le

modèle étudié représente une communauté comprenant deux espèces de plante et une espèce

dite � interacteur � qui est antagoniste des plantes à l'état larvaire et mutualiste à l'état

adulte. Ce type de système est bien sûr fortement inspiré du cycle de vie des lépidoptères qui

sont herbivores des plantes en tant que chenilles et pollinisateurs en tant que papillons. Au

sein de cette communauté, chaque stade possède une préférence pour chacune des plantes,

les préférences sur les deux plantes étant impliquées dans un compromis. Consommer une

plante est coûteux en terme de temps et diminue le temps de consommation de l'autre plante.

Avec ce modèle, nous nous sommes d'abord intéressés aux conditions de spécialisation de

l'interacteur et de recouvrement de niche des deux stades, qui favorisent la coexistence des

deux plantes. Dans un deuxième temps, nous avons étudié la dynamique évolutive de ces

traits de préférences en nous concentrant particulièrement sur les conséquences écologiques

de cette dynamique évolutive.

Aurore ayant fait un travail remarquable, ce projet est en premier lieu le sien et elle écrit

aujourd'hui un manuscrit, basé sur ces résultats qui sera soumis dans les prochains mois.

Ayant encadré ce stage et mis en place le projet, je reporte en annexe ces résultats dans les

pages qui suivent. Le texte est très largement inspiré du rapport d'Aurore.
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Résumé : La prise en compte de la structuration des populations peut avoir des implica-

tions importantes pour des échelles d'organisations supérieures (structure des communautés,

fonctionnement des écosystèmes). Ainsi, certains organismes consomment di�érentes proies

au cours de leur cycle de vie. Le rôle de ces changements de régime alimentaire pour la dyna-

mique des communautés a été largement étudié. Cependant, di�érentes espèces ne changent

pas seulement de partenaire d'interaction au cours de leur cycle de vie, mais aussi de type

d'interaction. Par exemple, les Lépidoptères passent de l'herbivorie au stade juvénile à la

pollinisation au stade adulte. Nous avons modélisé une communauté comprenant une espèce

structurée en un stade juvénile antagoniste et un stade adulte mutualiste, interagissant avec

deux espèces hôtes (plantes). La prise en compte de ce type de structure entraîne l'émergence

d'e�ets indirects particuliers au sein de la communauté. Les plantes sont en compétition ap-

parente à travers l'interaction antagoniste et ont un e�et indirect positif l'une sur l'autre

à travers l'interaction mutualiste. Le stade juvénile a un e�et indirect négatif sur le stade

adulte, tandis que le stade adulte a un e�et indirect positif sur le stade juvénile. Au sein de

cette communauté, nous nous intéressons à l'évolution de la spécialisation des juvéniles et

des adultes sur les deux plantes, à l'aide de la dynamique adaptative. Nous étudions trois

questions : Quelles sont les conditions de spécialisation et de recouvrement de niche des

deux stades qui favorisent la coexistence des plantes ? Sous quelles conditions l'évolution

des préférences conduit à un recouvrement des niches adultes et juvéniles ? Quelles sont les

implications des dynamiques éco-évolutives sur le maintien de la communauté, à travers la

coexistence des espèces ? Un recouvrement de niche important est nécessaire pour la coexis-

tence des deux plantes, ainsi qu'une spécialisation forte. Nous montrons que la dynamique

évolutive de la spécialisation est soumise à une tension entre les deux stades, dû aux e�ets

indirects émergent entre le juvénile et l'adulte.
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1 Introduction

La prise en compte de la diversité spéci�que existante dans les communautés a été une

avancée majeure pour la compréhension de leurs dynamiques. Notamment, les réseaux d'in-

teractions écologiques permettent de comprendre comment les communautés réagissent aux

perturbations (Sche�er et al., 2012), ou comment les services écosystèmiques comme le ser-

vice de pollinisation sont pourvus (Bascompte et al., 2003; Bascompte & Jordano, 2007).

L'étude des propriétés de ces réseaux peut se faire depuis l'analyse des modèles les plus

simples (Hairston et al., 1960; Holt, 1977; Oksanen et al., 1981; Polis et al., 1989), per-

mettant la mise en évidence de mécanismes très détaillés, à la caractérisation de réseaux

naturels extrêmement complexes (Polis & Strong, 1996). En plus de cette diversité spéci-

�que, les communautés écologiques présentent di�érents types d'interactions, que l'on peut

classer qualitativement selon l'e�et d'une espèce sur une autre. Les interactions antagonistes,

béné�cient à une des deux espèces mais ont un e�et négatif sur l'autre (e.g. prédation, her-

bivorie). Les interactions mutualistes béné�cient aux deux partenaires de l'interaction (e.g.

pollinisation). Les interactions de compétition se traduisent par un e�et négatif des deux

espèces l'une sur l'autre.

La prise en compte d'assemblages multispéci�ques implique que, outre la prise en compte

des interactions directes entre organismes, on considère les interactions indirectes entre deux

organismes, transmises par un troisième organisme (Strauss, 1991; Wootton, 1994). Les in-

teractions indirectes peuvent émerger de tous types d'interactions, et créer des e�ets positifs

ou négatifs entre espèces. Par exemple, deux consommateurs partageant la même ressource

ont un e�et négatif l'un sur l'autre (i.e. compétition par exploitation (Begon et al., 2006)).

L'étude de la compétition pour les ressources prédit que l'espèce qui nécessite le minimum

de ressource pour subsister est celle qui se maintient dans une communauté : c'est la théo-

rie du R* de Tilman (1982). Le principe de compétition apparente intervient quand deux

proies partagent le même prédateur et ont donc un e�et négatif l'une sur l'autre au tra-

vers de la densité de ce prédateur (Holt, 1977; Holt & Lawton, 1994). Si on s'intéresse à
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la compétition apparente, c'est dans ce cas l'espèce capable de se maintenir pour la plus

grande densité de prédateur qui subsiste et exclut les autres (théorie du P*, Holt, 1977).

Le cumul de ces deux prédictions donne un mécanisme amenant au maintien de la diversité

dans les communautés : l'espèce la plus compétitive doit également être l'espèce la plus vul-

nérable (Paine, 1966; Holt et al., 1994). Ainsi, les interactions indirectes sont très souvent

invoquées lorsqu'il s'agit d'expliciter les mécanismes sous-jacents des di�érentes dynamiques

trophiques existantes, et c'est également le cas en ce qui concerne l'étude des réseaux mu-

tualistes. Des études montrent théoriquement (Bastolla et al., 2009; Jelle Lever et al., 2014)

et empiriquement (Pocock et al., 2012; Albrecht et al., 2014) l'importance des e�ets indi-

rects mutualistes. Si deux types d'interactions mutualistes sont considérés (pollinisateurs et

disperseurs de graines), on observe une corrélation positive entre les deux types de réseaux.

Ainsi, la propagation d'une perturbation telle que la fragmentation d'habitats entraîne alors

une perte parallèle de plusieurs services écosystèmiques (Albrecht et al., 2014).

Les interactions positives et négatives ont été principalement étudiées indépendamment

les unes des autres. La nécessité de relier les di�érents types d'interactions au sein des

mêmes communautés, en une approche intégrée, a été soulignée par plusieurs études ré-

centes (Loeuille, 2010b; Fontaine et al., 2011; Ké� et al., 2012; Sauve et al., 2013; George-

lin & Loeuille, 2014). Ce couplage entre antagonisme et mutualisme peut apparaître sous

di�érents aspects : la même interaction entre deux espèces peut être antagoniste ou mutua-

liste selon les conditions environnementales (Thompson & Cunningham, 2002), des espèces

peuvent être simultanément impliquées dans di�érents types d'interactions (Strauss & Irwin,

2004) ou bien, au travers d'un changement d'interaction au cours du cycle de vie (Altermatt

& Pearse, 2011). Le couplage d'interactions antagonistes et mutualistes peut induire une

asymétrie des e�ets indirects. Les plantes à �eurs, par exemple, sont impliquées dans des

interactions mutualistes avec leurs pollinisateurs et des interactions antagonistes avec leurs

herbivores (Strauss & Irwin, 2004). Au travers de la densité de plantes, les pollinisateurs ont

un e�et positif sur les herbivores alors que les herbivores ont un e�et négatif sur les pollinisa-

273



teurs (Georgelin & Loeuille, 2014). On peut alors se demander ce qu'il advient de ces e�ets

indirects, si l'herbivore et le pollinisateur appartiennent à la même espèce, et constituent

deux stades di�érents. Les espèces peuvent en e�et modi�er leurs interactions au cours de

leurs cycles de vie, et le couplage d'interactions antagonistes et mutualistes peut s'e�ectuer

au sein d'une même espèce. Un exemple caractéristique est celui des Lépidoptères, qui sont

herbivores au stade larvaire, et pollinisateurs au stade adulte (Altermatt & Pearse, 2011).

La prise en compte de la structure des populations a un e�et très important sur la

structure et le régime écologique des communautés (De Roos & Persson, 2002; De Roos et al.,

2007; Miller & Rudolf, 2011; Rudolf & La�erty, 2011). Par exemple, des études montrent que

la présence d'un prédateur peut faciliter le maintien d'un autre, s'ils sont spécialisés sur des

stades di�érents de la même proie et si on considère une forte densité-dépendance chez les

proies. La consommation d'un stade par son prédateur relâche la compétition intra-spéci�que

au sein de ce stade, et provoque une augmentation de biomasse de l'autre stade su�sante

pour permettre le maintien d'un second prédateur, spécialisé sur ce deuxième stade. Ce même

mécanisme peut être retrouvé si les deux prédateurs font partie de la même espèce structurée

en deux stades, et si les stades du prédateur sont spécialisés sur les deux stades de la proie

(De Roos et al., 2008). Dans ce cas, la prise en compte de la structuration des espèces en

stades favorise la coexistence. Un e�et négatif de la structuration en stades peut également

exister. Une espèce dont les stades sont très spécialistes, avec un faible recouvrement de niche,

sera plus sensible à l'extinction qu'une espèce non-structurée (Rudolf & La�erty, 2011). La

probabilité de manquer de ressources à l'une des étapes du cycle de vie augmente avec le

nombre de stades et leur spécialisation.

Les modèles structurés étudiés sont essentiellement trophiques. Or, certaines espèces

structurées présentent également des interactions mutualistes. C'est notamment le cas des

lépidoptères. Dans cette étude, nous nous intéressons donc à un système composé d'une

espèce dite interacteur, structurée en un stade adulte mutualiste et un stade juvénile anta-

goniste. Cette espèce interagit avec deux plantes. Nous nous intéressons aux e�ets indirects
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dans ce type de système. Une asymétrie est attendue concernant les interactions indirectes

entre plantes. En e�et, deux plantes consommées par le même juvénile sont en compétition

apparente, tandis que deux plantes pollinisées par le même adulte sont engagées dans ce qui

peut être appelé un mutualisme apparent. C'est alors l'e�et net entre ces deux interactions

indirectes, qui détermine si les plantes sont engagées dans une interaction globalement po-

sitive ou négative. Si une plante est très consommée par le stade juvénile, et peu pollinisée

par le stade adulte, une prédiction possible est que la seconde aura un e�et négatif sur la

première puisqu'elle fera augmenter la densité du stade juvénile, tout en ne subissant pas la

prédation. Ceci devrait avoir un e�et négatif sur la coexistence des deux plantes.

Du point de vue de l'interacteur, des prédictions contradictoires concernant le recouvre-

ment de niche entre les deux stades peuvent être faites. L'e�et indirect du stade juvénile sur

le stade adulte est négatif, si le recouvrement de niche est important entre les deux stades. En

e�et, le stade juvénile est en compétition avec le stade adulte s'il consomme la plante utilisée

par le stade adulte pour la pollinisation. Du point de vue du stade adulte, une minimisation

du recouvrement de niche entre les deux stades est attendue. En revanche, l'e�et indirect du

stade adulte sur le stade juvénile est positif, si on a un fort recouvrement de niche. Le stade

juvénile béné�cie de l'augmentation en densité de la plante pollinisée par le stade adulte. Une

maximisation du recouvrement de niche du point de vue du stade juvénile est donc prédite.

Une méta-analyse des régimes alimentaires des stades larvaire et adulte de 995 espèces de

lépidoptères européens a mis en évidence une corrélation signi�cativement positive entre le

régime alimentaire du stade adulte et le régime alimentaire du stade larvaire (Altermatt &

Pearse, 2011). Les hypothèses avancées par les auteurs pour expliquer ce fort recouvrement

de niche sont des contraintes physiologiques, comme des contraintes digestives si le nectar

et les feuilles des plantes contiennent le même type de molécules, ou spatiales, si les sites de

ponte des adultes qui détermineront les plantes hôtes du stade juvénile sont à proximité des

sites de pollinisation. Nous proposons d'étudier une hypothèse alternative liant recouvrement

de niche et asymétrie des e�ets indirects associés au couplage antagoniste-mutualiste dans
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un tel système.

L'approche d'une telle question se fait dans la thématique plus générale de l'évolution de

la spécialisation (Egas et al., 2004; Ravigné et al., 2009). Une notion centrale pour l'étude

de l'évolution de la spécialisation est celle des contraintes temporelles, spatiales et physio-

logiques qui induisent les espèces à un trade-o� de spécialisation : une espèce ne peut pas

exploiter de façon maximale plusieurs ressources. Cependant on peut mettre en évidence des

stratégies d'utilisation optimale en fonction du rendement énergétique de la ressource par

rapport au temps de manipulation, décrites par la théorie de l'� optimal foraging � (Char-

nov, 1976; Pyke, 1984), ou en considérant une dynamique des forces interactions, décrite par

l'� adaptive foraging � (Loeuille, 2010a). Ces modèles prédisent une distribution des interac-

tions proportionnelle à la pro�tabilité des di�érentes ressources, c'est-à-dire leur rendement

énergétique par rapport au temps passé à les manipuler et les assimiler.

C'est dans ce cadre que cette étude se place : une communauté est modélisée, composée

d'une espèce dite interacteur structurée en deux stades juvénile et adulte, et de deux plantes,

n'interagissant pas directement entre elles, engagées dans une interaction mutualiste avec

le stade adulte de l'interacteur (pollinisation), et dans une interaction antagoniste avec le

stade juvénile (herbivorie). Chaque interaction est modulée par la préférence de chaque

stade pour chaque plante, et ces préférences permettent d'évaluer le degré de spécialisation

de chaque stade et le degré de recouvrement de niche entre les deux stades. Un trade-o�

pour les préférences des deux stades est considéré, qui re�ète une contrainte temporelle.

Le temps passé sur une espèce de plante diminue le temps passé sur une autre espèce.

Une contrainte énergétique est aussi envisageable, par une spécialisation physiologique pour

métaboliser un seul type de plante. Nous nous intéressons aux questions suivantes : 1) d'un

point de vue écologique, sous quelles conditions de recouvrement niche et de spécialisation

de l'interacteur permet le maintien de la communauté de plantes ? Une prédiction possible

est qu'une plante qui est majoritairement pollinisée par le stade adulte mais peu consommée

par l'herbivore exclut l'autre plante. Le recouvrement de niche favorise la coexistence dans
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ce cas. 2) Quelle est la dynamique évolutive de la préférence de chaque stade ? En se basant

sur les e�ets indirects entre stades juvénile et adulte, deux prédictions opposées peuvent

être faites. Si la préférence de l'adulte est �xée, alors il y a une pression de sélection pour

une préférence similaire de l'herbivore. Au contraire, pour une préférence juvénile �xée, la

pression de sélection favorise une séparation de niche. 3) d'un point de vue éco-évolutif, quel

est l'e�et de l'évolution sur la composition et la dynamique écologique des communautés ? Si

l'évolution des traits amène à un généralisme pour les deux stades, on prédit un maintien de la

coexistence pour un recouvrement de niche su�sant équilibrant la prédation et le mutualisme

entre les deux plantes. Si l'évolution des traits de préférence amène à la spécialisation d'un

stade, on prédit que la coexistence est diminuée.

2 Matériel et méthodes

2.1 Dynamique écologique de la communauté

La communauté est modélisée par un système d'équations di�érentielles ordinaires :

dP1

dt
= r1P1 − sga1P1J +mhw1b1P1A (1)

dP2

dt
= r2P2 − (1− s)ga2P2J + (1−m)hw2b2P2A (2)

dJ

dt
= VA(P1, P2)A− VJ(P1, P2)J − dJJ (3)

dA

dt
= VJ(P1, P2)J − dAA (4)

avec

VA(P1, P2) = mhv1b1P1 + (1−m)hv2b2P2 (5)

VJ(P1, P2) = sgk1a1P1 + (1− s)gk2a2P2 (6)

277



Les équations (1), (2), (3), (4) expriment respectivement les variations en densité de la

plante P1, de la plante P2, du stade juvénile J , et du stade adulte A de l'espèce structurée,

nommée � interacteur �. Toutes les densités sont exprimées en nombre d'individus par unité

de surface. La table 1 synthétise les paramètres et variables du modèle, leurs unités et

signi�cations biologiques. En résumé, on peut représenter le système par la �gure 1.

Paramètre ou variable Dimension Signi�cation biologique

A ind.m−2 densité du stade adulte

J ind.m−2 densité du stade juvénile

Pi ind.m−2 densité de la plante i

dJ tps−1 taux de mortalité du stade juvénile

dA tps−1 taux de mortalité du stade adulte

VA(P1, P2) tps−1 taux de reproduction de l'adulte

VJ(P1, P2) tps−1 taux de maturation du juvénile

ri tps−1 taux de croissance de la plante i

ai ind−1.m2.tps−1 taux d'attaque de la plante i par le juvénile

bi ind−1.m2.tps−1 taux de pollinisation de la plante i par l'adulte

ki sans dimension e�cacité de conversion de la plante i par le juvénile

vi sans dimension e�cacité de conversion de la plante i par l'adulte

wi sans dimension e�cacité de conversion du mutualisme par la plante i

s sans dimension préférence du juvénile pour la plante 1

m sans dimension préférence de l'adulte pour la plante 2

Tab. 1 � Table des paramètres et variables du modèle, dé�nition et dimension.

La dynamique des plantes comporte un terme de croissance indépendant de l'interacteur.
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Fig. 1 � Représentation de la structure de la communauté étudiée. Les interactions entre
espèces (prédation, en orange, et mutualisme, en violet) sont en traits pleins, le passage d'un
stade à l'autre pour l'interacteur, en pointillés (bleu : reproduction, rouge : maturation). J
représente le stade juvénile, A le stade adulte, P1 la plante P1 et P2 la plante P2.

Ce terme est représenté par riPi, où ri est dé�ni comme le taux de croissance intrinsèque de la

plante Pi (i = 1, 2). Ainsi, en l'absence d'interacteur, les plantes croissent exponentiellement

ou s'éteignent, selon le signe des ri. Si ri < 0 la population est dite puits pour la plante Pi,

si ri > 0 , la population est dite source pour la plante Pi (Pulliam, 1988).

Les plantes subissent de la prédation, ici de l'herbivorie, par le stade juvénile de l'inter-

acteur, et sont engagées dans une interaction mutualiste, de type pollinisation, avec le stade

adulte. Toutes les interactions entre espèces sont modélisées par des réponses fonctionnelles

de type I (Holling, 1959), et modulées par des taux d'attaque ai et de pollinisation bi. Une

e�cacité de conversion de l'herbivorie ki est associée au taux de prédation, et représente la

fraction d'énergie e�cacement assimilée par le juvénile par rapport à sa consommation de

la plante Pi. Deux e�cacités de conversion sont associées à chaque interaction mutualiste :

wi correspond à la conversion du mutualisme par la plante i, tandis que vi correspond à la

conversion du mutualisme par le stade adulte.

Les préférences des deux stades pour la plante P1 sont m (préférence adulte) et s (préfé-

rence juvénile), avec 0 < s < 1 et 0 < m < 1. Par symétrie, 1−m et 1−s sont les préférences
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adultes et juvéniles pour la plante P2. La forme du trade-o� sur les préférences adultes et

juvéniles est modulée par les exposants h et g, respectivement. Pour un trade-o� concave,

les coûts seront important quand la spécialisation est forte, tandis que pour un trade-o�

convexe, le généralisme a un coût important par rapport à la spécialisation.

Fig. 2 � Intensité du trade-o� entre la spécialisation sur la plante P1 et la plante P2 pour
le juvénile, en fonction de l'exposant g. Pour des faibles valeurs de g, le trade-o� est dit
concave, tandis que pour des fortes valeurs de g le trade-o� est dit convexe. Pour g = 1 le
trade-o� est linéaire.

Les taux de passage d'un stade à l'autre sont dépendants de l'apport en énergie de

chaque stade (Schreiber & Rudolf, 2008). VA(P1, P2) correspond au taux de reproduction

adulte et est proportionnel à la consommation du stade adulte, c'est-à-dire la somme des

deux interactions mutualistes avec les deux plantes (voir équation (5)). De même, VJ(P1, P2)

est le taux de maturation juvénile, et est proportionnel à la consommation juvénile qui est

la résultante des deux interactions de prédation sur les deux plantes (voir équation (6)).

Les valeurs par défaut des paramètres sont : r1 = r2 = 1, a1 = 2, a2 = 1, w1 = 0.8,

w2 = 0.7, b1 = b2 = 0.5, v1 = 1, v2 = 0.7, k1 = k2 = 0.5, dA = 0.6, dJ = 1, h = g = 1.

Les valeurs des équilibres écologiques sont déterminés analytiquement. Pour chaque équi-

libre non-trivial, la faisabilité est étudiée en analysant les conditions de positivité des densités

des espèces à l'équilibre. Puis, la stabilité locale des équilibres est analysée en utilisant les

outils classiques d'analyse des systèmes dynamiques (étude de la matrice jacobienne à l'équi-
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libre et du critère de Routh-Hurwitz)

2.2 Dynamique évolutive des traits de préférence

L'évolution de la préférence des deux stades, c'est-à-dire les traits phénotypiques s et m,

est étudiée en utilisant les outils de la dynamique adaptative.

2.2.1 Cadre théorique de la dynamique adaptative

Hypothèses La dynamique adaptative fournit un cadre théorique pour l'étude de la dyna-

mique évolutive de traits phénotypiques, dans des communautés où la dynamique écologique

est explicite. La dynamique adaptative repose sur la séparation des échelles de temps éco-

logique et évolutive. Ceci permet l'étude de l'évolution d'un trait phénotypique en plusieurs

étapes, sous les hypothèses de reproduction clonale, et de mutations rares et petites :

� on considère d'abord l'établissement de l'équilibre écologique, pour une population

monomorphique de trait résident xres

� une fois l'équilibre écologique établi, on introduit un mutant de trait xmut. Le devenir

de ce mutant dépend du signe de sa �tness relative W (xmut, xres), c'est-à-dire son taux

de croissance dans l'environnement �xé par l'équilibre du résident (Metz et al., 1992).

Si la �tness est positive, alors il y a possibilité d'invasion. Le mutant devient le nouveau

résident et �xe un nouvel équilibre écologique. Le processus est ensuite réitéré.

Équation canonique À partir du processus précédemment évoqué, en partant d'un mo-

dèle individu-centré, il a été possible de dériver une approximation déterministe de l'évolution

du trait considéré : l'équation canonique de la dynamique adaptative (Dieckmann & Law,

1996) :
dx

dt
=

1

2
µσ2N∗(xres)

∂W (xmut, xres)

∂xmut

∣∣∣∣
xmut→xres

(7)

Le terme 1
2
µσ2N∗(xres) représente le potentiel évolutif, i.e. la variabilité phénotypique

totale apportée par le régime de mutations, avec µ la taux de mutation par individu, σ2

281



la variance phénotypique associée à ces mutations et N∗(xres) la densité de la population

à l'équilibre �xé par le résident. Pour une population structurée, N∗(xres) est la densité

de la classe reproductrice. Le terme
∂W (xmut, xres)

∂xmut

∣∣∣∣
xmut→xres

est le gradient de sélection,

qui représente l'action des pressions de sélection sur la variabilité phénotypique existante.

Lorsque celui-ci s'annule, les points �xes de l'équation canonique sont obtenus, qui sont

appelés singularités évolutives. Il est alors possible étudier la dynamique des singularités à

l'aide des dérivées partielles secondes de la �tness (Dieckmann & Law, 1996).

Singularités évolutives : x∗. Les singularités évolutives correspondent aux équilibres de

la dynamique évolutive. Ce sont les racines de
∂W (xmut, xres)

∂xmut

∣∣∣∣
xmut→xres

= 0. Elles peuvent

présenter di�érentes dynamiques. Ces dynamiques sont analysées au travers de deux pro-

priétés, la propriété d'invasibilité (Maynard Smith, 1982) et la propriété de convergence

(Christiansen, 1991), caractérisées à partir des dérivées partielles secondes de la �tness. L'in-

vasibilité ou stabilité évolutive est donnée par le signe de
∂2W (xmut, xres)

∂xmut
2

∣∣∣∣
xmut→xres→x∗

. La

singularité est non-invasible si et seulement cette expression est inférieure à zéro, c'est-à-

dire lorsqu'aucun autre mutant ne peut envahir cette singularité, qui est alors une ESS

(Evolutionary Stable Strategy). Le critère de convergence est donné par le signe du terme
∂2W (xmut, xres)

∂xmut
2

∣∣∣∣
xmut→xres→x∗

+
∂2W (xmut, xres)

∂xmut∂xres

∣∣∣∣
xmut→xres→x∗

, qui détermine si, en partant

d'une valeur de trait proche de la singularité, l'évolution conduit à cette singularité ou non.

La stratégie est dite convergente si ce terme est négatif. Selon les signes de ces critères, il

existe quatre dynamiques : si la singularité est non-invasible et convergente, il s'agit d'une

CSS (Continuously Stable Strategy) ; si la singularité est invasible et convergente, il s'agit

d'un EBP (Evolutionary Branching Point) ; si la singularité est invasible et non-convergente,

il s'agit d'un repellor et si la singularité est non-invasible et non-convergente, il s'agit d'un

jardin d'Eden (Geritz et al., 1998).
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2.2.2 Dé�nition de la �tness d'un mutant en population structurée

La �tness est classiquement déterminée pour des populations non-structurées, comme le

taux de croissance per capita d'un mutant initialement rare dans une population à l'équilibre

�xée par le résident (Metz et al., 1992). A�n de dé�nir la �tness pour une population struc-

turée, nous avons considéré une approche matricielle. On se place à l'équilibre dé�ni par le

résident (indice res). Nous avons dé�ni la �tness relative d'un mutant (indice mut) comme

le critère d'instabilité du point d'équilibre trivial (J∗mut, A
∗
mut) = (0, 0) dans cet équilibre

résident. La stabilité de ce point équivaut à l'extinction déterministe du mutant. Si ce point

est localement instable, le mutant peut envahir. Cette approche est analogue à l'étude du R0

dans les modèles épidémiologiques et aux critères adoptés dans le cadre de modèles spatia-

lement structurés (Metz & Gyllenberg, 2001; Massol et al., 2009). La �tness est ainsi dé�nie

comme la partie réelle de la valeur propre dominante de la matrice jacobienne évaluée au

point (0, 0). Les équations caractérisant la dynamique du mutant (Jmut, Amut) sont :

dJmut

dt
= VAmut(P1res

∗, P2res
∗)Amut − VJmut(P1res

∗, P2res
∗)Jmut − dJJmut (8)

dAmut

dt
= VJmut(P1res

∗, P2res
∗)Jmut − dAAmut (9)

avec

VAmut(P1res
∗, P2res

∗) = mmut
hv1b1P1res

∗ + (1−mmut)
hv2b2P2res

∗ (10)

VJmut(P1res
∗, P2res

∗) = smut
gk1a1P1res

∗ + (1− smut)
gk2a2P2res

∗ (11)

où (P1res
∗, P2res

∗) sont les densités des deux plantes à l'équilibre �xé par le résident. La

matrice jacobienne évaluée en (0, 0) est :
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Jacmut =




−VJmut(P1res
∗, P2res

∗)− dJ VAmut(P1res
∗, P2res

∗)

VJmut(P1res
∗, P2res

∗) −dA




(12)

Les parties réelles des valeurs propres sont négatives, i.e. l'équilibre est stable, si et

seulement si la trace de la matrice est négative et son déterminant est positif. Ici, la trace

vaut −VJmut(P1res
∗, P2res

∗)− dJ − dA et est donc négative. Ainsi, la stabilité du point (0, 0)

dépend uniquement du signe du déterminant. La �tness relative est positive si et seulement si

le déterminant est négatif (on a alors une instabilité du point (0, 0)). Dans l'étude analytique,

l'opposé du déterminant sera utilisé comme un proxy de la �tness. On note W (xmut, xres) la

fonction de �tness relative d'un mutant de trait xmut dans une population monomorphique

de trait xres, où x = s ou x = m.

2.2.3 Simulations d'évolution de traits

Nous avons également procédé à des simulations d'évolution, codées en C++. Les si-

mulations numériques permettent de véri�er les résultats analytiques, de s'a�ranchir des

hypothèses de la dynamique adaptative, notamment la séparation des échelles de temps et la

fréquence et la magnitude des mutations, et également d'étudier la coévolution de plusieurs

traits.

3 Résultats

3.1 Dynamique écologique

Quatres équilibres faisables existent : l'extinction des trois espèces, ou équilibre (0) ;

l'équilibre interacteur-P1, équilibre (1) ; l'équilibre symétrique interacteur-P2, équilibre (2)

et l'équilibre coexistant ou équilibre (3). Dans un premier temps, les conditions d'assemblage
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de la communauté sont étudiées. Les expressions des densités aux di�érents équilibres ainsi

que les résultats analytiques pour les conditions de faisabilité et de stabilité sont présentés

en table 2.

3.1.1 Communauté contenant une espèce de plante

Les deux équilibres à une plante (1) et (2) sont symétriques, seul l'équilibre (1) est ici

détaillé.

Si la condition d'existence de l'équilibre n'est pas véri�ée, alors l'interacteur ne peut se

maintenir et la plante P1 croît exponentiellement. Le rapport de la mortalité des juvéniles

sur celle des adultes doit être borné a�n de maintenir une pression d'herbivorie su�sante sur

la plante P1, a�n de permettre le maintien de l'interacteur mais ne doit pas être inférieur à

1, pour avoir stabilité. L'existence de l'équilibre est donc favorisée si l'herbivorie subie par

la plante P1 par rapport au mutualisme est importante (terme a1sg

b1mhw1
). On doit donc avoir

v1
k1w1
− 1 > 0. D'autre part, on note que l'interacteur ne peut permettre le maintien stable

d'une plante dont le taux de croissance intrinsèque serait négatif. Cependant, la stabilité

de l'équilibre au sens des valeurs propres de la jacobienne est une stabilité locale, mais ne

garantit pas la stabilité de l'équilibre par rapport à l'invasion de la plante P2.

Une deuxième plante, P2, peut envahir si, et seulement si, son taux de croissance per

capita est positif. On obtient la condition de non-invasibilité sur la ligne SI (stabilité par

rapport à l'invasion) de la table 2. L'invasion de P2 dans l'équilibre (1) est facilitée si le

terme (1 − s)ga2J∗(1) − (1 −m)hw2b2A
∗(1) est faible, par exemple si la plante P1 maintient,

seule, à l'équilibre, une population d'adulte su�sante par rapport à la population juvénile

(A∗(1) > a2(1−s)gJ∗(1)−r2
(1−m)hw2b2

). P2 peut plus facilement envahir si elle est faiblement consommée

par le juvénile, ou bien fortement pollinisée par l'adulte.

Il n'est pas nécessaire que r2 soit positif pour que la plante P2 envahisse le système.

L'invasion d'une plante P2, qui ne pourrait se maintenir seule, est rendue possible par la
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présence de la plante P1 et de l'interacteur. Dans ce cas, la plante P2 pro�te d'un mécanisme

de mutualisme apparent.

On pose r(crit2)2 le seuil d'invasibilité de la plante P1 dans l'équilibre (2). Il est obtenu en

prenant la racine de la condition de non-invasibilité de l'équilibre (2) selon r2, qui est en fac-

teur dans les expressions de J∗(2) et A∗(2) . L'équilibre (2) est non-invasible si, et seulement si,

r2 > r
(crit2)
2 . L'expression de r(crit2)2 n'est pas détaillée. On pose r(crit1)2 le seuil d'invasibilité de

la plante P2 dans l'équilibre (1). On l'obtient en annulant la condition de non-invasibilité de

l'équilibre (1) : r(crit1)2 = (1− s)ga2J∗(1) +(1−m)hw2b2A
∗(1) . L'équilibre (1) est non-invasible

si et seulement si r2 < r
(crit1)
2 .

Pour illustrer ces résultats, nous représentons les di�érentes dynamiques écologiques se-

lon les valeurs possibles de r2, pour r1 > 0 �xé. La �gure 3(a) présente un diagramme de

bifurcation selon les valeurs de r2. Lorsque r2 augmente, l'équilibre (1) est instable et le

système passe à l'équilibre coexistant (3) puis à l'équilibre (2). Quand r2 < r
(crit1)
2 (limite

verte), la plante P2 ne peut envahir. Ici, r
(crit1)
2 < 0 : on peut donc illustrer le cas d'invasion

de la plante P2 dans l'équilibre (1), ce qui mène à l'équilibre (3) coexistant, alors que P2 ne

pourrait se maintenir seule.

Sous certaines conditions, une bistabilité impliquant les deux équilibres à une plante est

possible. Les conditions de bistabilité sont :

� r1 > 0 et r2 > 0

� 1 < dJ
dA
< Min

[
a2(1−s)g

b2(1−m)hw2

(
v2

k2w2
− 1
)
, a1sg

b1mhw1

(
v1

k1w1
− 1
)]

Les deux conditions de non-invasibilité doivent être véri�ées (table 2, ligne SI). À partir

des limites d'invasibilité en fonction de r2, r
(crit2)
2 et r(crit1)2 , la condition de bistabilité est

r
(crit2)
2 < r2 < r

(crit1)
2 . La bistabilité est donc possible si r(crit2)2 < r

(crit1)
2 .

La �gure 3(b) illustre un cas de bistabilité entre les deux équilibres à une plante. Deux

états alternatifs stables existent, soit l'équilibre avec la plante P1, soit l'équilibre avec la
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3.1.2 Étude de l'équilibre coexistant

Dans un premier temps, les conditions de faisabilité sont étudiées. Notons que si A∗ > 0,

alors J∗ > 0. Les conditions de maintien de l'interacteur reviennent à l'étude des conditions

de positivité de A∗. Le numérateur et le dénominateur de A∗ doivent être de même signe. Le

terme r2
a2(1−s)g représente la croissance malthusienne de la plante P2 rapportée à la prédation

subie. Le terme b2w2(1−m)h

a2(1−s)g est égal au taux d'interaction mutualiste par individu rapporté

au taux de prédation par individu juvénile. Ainsi, si la plante P2 a un meilleur taux de crois-

sance intrinsèque, rapporté à son taux de prédation, que la plante P1, il faut pour maintenir

l'adulte que la plante P1 surpasse la plante P2 pour le terme de mutualisme, rapporté à la

prédation. En d'autres termes, si on normalise par la prédation, il faut qu'une plante ait une

croissance forte, tandis que l'autre plante ait une interaction mutualiste forte. L'étude de

la positivité des densités des plantes à l'équilibre coexistant est plus complexe, et n'est pas

essentielle pour notre question initiale, on ne la détaille donc pas ici (voir Annexe A pour les

expressions).

Les conditions de stabilité de l'équilibre coexistant sont ensuite étudiées. On s'intéresse

à deux conditions nécessaires de stabilité : SL3a et SL3b reportées dans la table 2, ligne SL

et colonne Éq.(3). Le raisonnement est détaillé en Annexe B.

La condition SL3a signi�e que la plante qui béné�cie le plus du mutualisme par rapport

à ce qu'elle subit en prédation doit aussi être celle qui apporte le plus à l'interacteur en

mutualisme par rapport à ce qu'elle apporte en prédation. On note que la condition SL3b

ne peut être véri�ée si r1 < 0 et r2 < 0, et est véri�ée immédiatement si r1 > 0 et r2 > 0.

En utilisant la matrice jacobienne inverse, qui donne les e�ets indirects entre compartiments

du système, on montre que la condition SL3b équivaut à ce que la somme des interactions

indirectes intra-spéci�ques des plantes, c'est-à-dire la somme du feedback de P1 sur elle-même

et de P2 sur elle-même, doit être positive. Par ailleurs, si r1 et r2 sont de signes di�érents,

par exemple r1 > 0 et r2 < 0, il faut que le feedback de P1 sur P1 soit négatif et que le
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feedback de P2 sur P2 soit positif. Pour avoir stabilité, le feedback de la plante P1, doit être

inférieur en magnitude au feedback intra-spéci�que de P2.

Par ailleurs, à l'équilibre stable, l'e�et indirect de P1 sur P2 est du signe de −r2 et l'e�et

indirect de P2 sur P1 est du signe de −r1. Si r1 > 0 et r2 > 0, les deux plantes ont un

e�et négatif l'une sur l'autre : on a une relation (-,-), qui correspond à de la compétition

apparente. En revanche, si les deux taux de croissance intrinsèques ne sont pas de même

signe, on a une asymétrie dans les e�ets indirects puisque la plante pour laquelle le milieu

est source a un e�et positif sur la plante pour laquelle le milieu est puits et réciproquement

la plante pour laquelle le milieu est puits a un e�et négatif sur la plante pour laquelle le

milieu est source. On a donc une relation (+, -) antagoniste. On note qu'on ne peut pas avoir

de mutualisme apparent (+,+) dans notre modèle.

L'analyse de coexistence et d'invasion montre que la plante majoritairement pollinisée

doit être plus consommée que la plante moins pollinisée. Ceci implique que la coexistence

est facilitée pour un fort recouvrement de niche. On peut montrer graphiquement que la

coexistence est facilitée dans un système où les deux stades de l'interacteur interagissent

préférentiellement avec une des deux plantes, tandis que la seconde, selon son taux de crois-

sance intrinsèque, béné�cie de cette interaction, par facilitation ou sou�re de compétition

apparente. Cette condition est illustrée par la �gure 4. On représente dans le plan (s,m) les

zones de stabilité des di�érents équilibres.

3.1.3 Dynamiques cycliques

Quand les conditions de stabilité ne sont pas respectées, le système présente d'autres

types de dynamiques, en particulier des dynamiques cycliques. Des cycles limites permettant

la coexistence des 3 espèces dans le temps peuvent apparaître, ou des foyers divergents

qui amènent à l'extinction. Ces dynamiques sont présentées en �gure 3(c). Après la zone de

coexistence, des cycles à une période apparaissent, puis on observe pour P1 un dédoublement
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3.2.1 Évolution du trait de préférence juvénile s, la préférence adulte m étant

�xée

On pose W (smut, sres) le proxy de la �tness relative du mutant de trait smut dans une

population résidente de trait sres. W (smut, sres) est l'opposé du déterminant de la matrice

Jacmut. En utilisant la condition VAres

∗(sres) − dA = dJ
Jres∗

Ares
∗ à l'équilibre du résident, on

obtient :

W (smut, sres) = (VAres

∗(sres)− dA)VJmut(smut, sres)− dAdJ = dJ
Jres

∗

Ares
∗VJmut(smut, sres)− dAdJ

(13)

Le gradient de �tness est donné par :

G(smut, sres) = dJ
Jres

∗

Ares
∗ g
(
a1k1(smut)

g−1P1(sres)− a2k2(1− smut)
g−1P2(sres)

)
(14)

Une singularité évolutive s∗ est dé�nie par :

a1k1(s
∗)g−1P1(s

∗)− a2k2(1− s∗)g−1P2(s
∗) = 0 (15)

On ne peut pas obtenir d'expression analytique plus poussée de la singularité évolutive.

Si l'équilibre résident comporte une seule plante, par exemple l'équilibre (1), en rempla-

çant P2(sres) par 0 dans l'expression du gradient de �tness, on montre qu'il est positif. La

valeur du trait de préférence augmente donc jusqu'à atteindre sa limite : s → 1 au cours

de l'évolution. On en déduit que si l'équilibre résident est un équilibre à une plante, alors

l'évolution amène à la spécialisation totale du juvénile sur cette plante. Dans la suite de

l'étude analytique, on suppose que l'équilibre résident est coexistant.
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La condition d'invasibilité de s∗ est donnée par :

∂G(smut, sres)

∂smut

= dJ
Jres

∗(sres)

Ares
∗(sres)

(g − 1)g
(
a2k2(1− s∗)g−2P2res

∗(s∗) + a1k1s
∗g−2P1res

∗(s∗)
)

(16)

La singularité s∗ est non-invasible si et seulement si g < 1, c'est-à-dire pour un trade-o�

concave.

En utilisant la condition (15), on montre que la singularité est convergente si et seulement

si

C(s∗) = (g − 1) + (1− s∗)s∗
(

1

P1(s∗)

∂P1

∂sres

∣∣∣∣
sres→s∗

− 1

P2(s∗)

∂P2

∂sres

∣∣∣∣
sres→s∗

)
< 0 (17)

On peut montrer qu'à la singularité s∗,
∂P2

∂sres

∣∣∣∣
sres→s∗

> 0 et
∂P1

∂sres

∣∣∣∣
sres→s∗

< 0. Dans ce cas

(1− s∗)s∗
(

1
P1(s∗)

∂P1

∂sres

∣∣∣∣
sres→s∗

− 1
P2(s∗)

∂P2

∂sres

∣∣∣∣
sres→s∗

)
< 0.

Par conséquent, si g < 1, C(s∗) < 0. La singularité évolutive est donc convergente et

non-invasible : c'est une CSS. Si g > 1, C(s∗) est la somme d'un terme positif et d'un terme

négatif. Dans ce cas, s∗ est un EBP (si C(s∗) < 0), ou un repellor (si C(s∗) > 0).

La �gure 5 illustre deux cas particuliers pour l'évolution de s. En 5(a), on a un cas de CSS

avec un trade-o� concave. Si on se place initialement dans la zone de coexistence, en violet,

l'évolution amène à la singularité s∗. Par contre, si on se place dans une zone à une seule

plante, on va vers la spécialisation sur cette plante. Cependant, le trait passe nécessairement

dans la zone de coexistence. Ainsi, selon que l'on considère le système fermé ou non, c'est-à-

dire que l'on considère possible l'invasion d'une deuxième plante, l'évolution peut amener à la

spécialisation ou à la coexistence. On représente une simulation correspondante de l'évolution

du trait s en 5(c). En 5(b), on a un cas de branching point pour un trade-o� convexe. Si le

trait s est initialement dans la zone de coexistence, l'évolution amène à la singularité puis on
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3.2.2 Évolution du trait de préférence adulte m, la préférence juvénile s étant

�xée.

De la même façon que pour l'étude du trait s, on pose W (mmut,mres) la �tness relative

du mutant, de trait mmut dans une population monomorphique de résident, de trait mres :

W (mmut,mres) = −dA (VJres(mres) + dJ) + VAmut

∗(mres,mmut)VJres(mres) (18)

On détermine le gradient de �tness G(mmut,mres) :

G(mmut,mres) = h VJres
∗(mres)

(
b1mmut

h−1v1P1(mres)− b2(1−mmut)
h−1v2P2(mres)

)

Une singularité évolutive m∗ est dé�nie par

b1m
∗h−1v1P1(m

∗)− b2(1−m∗)h−1v2P2(m
∗) = 0 (19)

Si l'équilibre résident est un équilibre à une plante, l'évolution amène à la spécialisation

de l'adulte sur cette plante. Ceci peut être montré en annulant le terme P2(mres) dans l'ex-

pression du gradient de �tness : il est alors positif, et m → 1 . Dans la suite de l'étude

analytique, on considère qu'il y a coexistence stable à l'équilibre résident.

Par un calcul analogue à celui e�ectué pour l'évolution de la préférence juvénile, le critère

d'invasibilité de m∗ est :

∂G(mmut,mres)

∂mmut

∣∣∣∣
mmut→mres→m∗

< 0⇔ h < 1 (20)

Par conséquent, m∗ est non-invasible si et seulement si le trade-o� sur la préférence adulte
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est concave.

La singularité m∗ est convergente si et seulement si :

C(m∗) = (h−1)+(1−m∗)m∗
(

1

P1(m∗)

∂P1

∂mres

∣∣∣∣
mres→m∗

− 1

P2(m∗)

∂P2

∂mres

∣∣∣∣
mres→m∗

)
< 0 (21)

À la singularité m∗,
∂P2

∂mres

∣∣∣∣
mres→m∗

< 0 et
∂P1

∂mres

∣∣∣∣
mres→m∗

> 0.

On a donc que (1−m∗)m∗
(

1
P1(m∗)

∂P1

∂mres

∣∣∣∣
mres→m∗

− 1
P2(m∗)

∂P2

∂mres

∣∣∣∣
mres→m∗

)
> 0. Ainsi, si

h > 1, alors C(m∗) > 0. La singularité évolutive est donc non-convergente et non-invasible,

c'est un repellor. Si h < 1, m∗ est une CSS (si C(m∗) < 0), ou un jardin d'Eden (si

C(s∗) > 0). Si m∗ est un repellor ou un jardin d'Eden, on considère que l'évolution amène à

la spécialisation. Nous illustrons les deux types de dynamiques observés par des PIP, sur la

�gure 6.

On montre donc que les dynamiques évolutives sur les préférences adulte m et juvénile s

sont très di�érentes. Si s évolue, l'évolution amène à un certain degré de généralisme si on a

une CSS, ou à deux phénotypes spécialistes, si on a un EBP, et on conserve dans les deux cas

l'équilibre coexistant. Si m évolue, on va vers la spécialisation sur une plante, ceci excluant

l'autre plante, ou bien sur une CSS. Cette dernière dynamique est possible théoriquement

mais n'a jamais été observée au cours des simulations.

3.2.3 Corrélation entre évolution de la préférence d'un stade par rapport à la

préférence de l'autre stade.

D'après les hypothèses sur les e�ets indirects entre stades, on prédit que l'évolution de

la préférence juvénile tend à maximiser le recouvrement de niche, tandis que l'évolution de

la préférence adulte tend à favoriser une séparation de niche. On cherche à répondre à cette

question, en étudiant la corrélation entre valeur des singularités évolutives pour di�érents

cas d'évolution, la préférence de l'autre stade étant toujours �xée.
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mutualistes, par rapport à la densité d'antagonistes. On note que l'e�et indirect de la plante

colonisatrice sur la plante native est négatif, tandis que l'e�et indirect de la plante native sur

la plante colonisatrice est positif : un antagonisme apparent existe donc, caractérisée par une

relation (+,-). La facilitation au sens strict est dé�nie comme une interaction qui béné�cie

aux deux partenaires de l'interaction de type (+,+), ou du moins commensale de type (+,0)

(Bruno et al., 2003). Dans notre système, nous n'observons jamais de mutualisme apparent

de type (+,+). On retrouve également l'idée de séquence de colonisation non aléatoire, or-

donnée, et déterminée par la facilitation. La population source doit être présente avant la

population puits pour que celle-ci se maintienne (Bruno et al., 2003).

Pour que les deux plantes coexistent, la plante majoritairement pollinisée doit aussi être

celle qui est le plus consommée, relativement aux termes de croissance intrinsèque. Ce résul-

tat se rapproche des conditions classiques de coexistence d'espèces en compétition. L'espèce

la plus compétitive doit également être l'espèce la plus vulnérable (Paine, 1966; Armstrong,

1979; Holt & Lawton, 1994; Leibold, 1996). Dans notre système, l'espèce la plus compétitive,

en termes de mutualisme et de croissance intrinsèque, doit également être l'espèce la plus

vulnérable par rapport à la prédation. Ces conditions sont nécessaires mais non su�santes.

Une condition supplémentaire est que si la plante P1 béné�cie plus du mutualisme - par

rapport à la prédation subie - que la plante P2, alors l'interacteur doit avoir un ratio polli-

nisation/prédation plus important pour la plante P1 que pour la plante P2. Cette condition

peut être rapprochée du résultat classique de Tilman (1982) : la coexistence stable est prédite

si les espèces consomment plus la ressource qui leur est le plus limitante. Dans notre cas, le

trade-o� entre compétitivité et vulnérabilité n'est pas intrinsèque aux plantes, mais dépend

des interactions antagonistes et mutualistes, et est déterminé par le changement de rôle au

cours du cycle de vie de l'interacteur.

Dans certains cas, les deux équilibres à une plante peuvent être simultanément stables.

299



Ces états alternatifs stables ont une grande importance lorsqu'on étudie les régimes d'ex-

tinctions catastrophiques dans les communautés, puisqu'ils conduisent à des dynamiques

d'hystérésis (Sche�er & Carpenter, 2003). Suite à une variation continue d'un paramètre,

par exemple dans notre étude, une augmentation du taux de croissance intrinsèque, on peut

passer d'un état stable à un autre de façon abrupte, si l'on considère une perturbation de

la densité des espèces. Une implication écologique importante est qu'il n'est pas nécessaire

d'avoir un changement brusque des conditions environnementales pour entraîner des com-

portements catastrophiques. Par contre, il faudra une amplitude importante de variation du

paramètre pour retrouver l'état initial (Sche�er & Carpenter, 2003).

Les états alternatif stables sont fréquemment observés dans les réseaux mutualistes

(Sche�er & Carpenter, 2003; Jelle Lever et al., 2014) et souvent soulignés dans les études

sur les populations structurées (Schreiber & Rudolf, 2008; Guill, 2009; Nakazawa, 2011). Le

mécanisme avancé dans ces études est une rétro-action positive, causée par l'interaction mu-

tualiste dans le cas des réseaux mutualistes, ou causée par de la compétition apparente entre

les ressources des stades adultes et juvéniles pour des populations structurées (Schreiber &

Rudolf, 2008). Par exemple, si les taux de maturation et de reproduction sont ressource-

dépendents, une augmentation de la ressource du juvénile fait augmenter le taux de matura-

tion, ce qui conduit à une diminution de la densité de la ressource adulte. Ceci conduit à une

diminution du taux de reproduction, et béné�cie à la ressource juvénile. C'est ce feedback

positif, ici sur la ressource du juvénile, qui conduit à l'un ou l'autre des équilibres stables.

Notre modèle présente à la fois un terme d'interaction mutualiste avec le stade adulte, et

une population structurée pour laquelle on peut avoir un recouvrement de niche, ce qui peut

diminuer l'obtention de bistabilité (Nakazawa, 2011). Si on considère des niches séparées pour

les deux stades, on a alors une rétro-action négative. En e�et, puisque les taux de maturation

et de reproduction sont proportionnels à la densité de la ressource, une augmentation de la

densité de la plante consommée par le juvénile fait augmenter le taux de maturation. Ceci

béné�cie à la ressource adulte via l'interaction mutualiste. On a alors une augmentation du
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taux de reproduction des adultes, ce qui conduit à une diminution de la ressource juvénile.

En revanche, si on a un certain recouvrement de niche, nécessaire pour avoir coexistence,

nous avons montré que la balance des interactions indirectes entre les deux plantes donnait

lieu à des interactions de type compétition apparente, dans le cas où les deux populations

de plantes sont sources. On peut alors retrouver le mécanisme de rétro-action positive pour

expliquer la bistabilité puisque l'augmentation en densité d'une plante a un e�et positif sur

elle-même.

En�n, des dynamiques cycliques, pouvant présenter des oscillations importantes peuvent

aussi apparaître dans le système. On peut proposer deux mécanismes possibles pour l'ob-

tention de ces dynamiques cycliques. La première explication est la structuration de la po-

pulation d'interacteur en deux stades qui serait à l'origine de ces cycles, et qui imposeraient

la cyclicité aux populations de plantes (de Roos & Persson, 2003). Par ailleurs, on a observé

l'augmentation de la cyclicité vers des dynamiques instables lorsqu'on augmente le taux de

croissance intrinsèque d'une des deux plantes, ce qui revient à enrichir le système : on peut

donc rattacher cette observation au paradoxe de l'enrichissement (Rosenzweig, 1971).

La méta-analyse d'Altermatt et Pearse (2011) a montré une corrélation entre régimes

alimentaires des stades adulte et juvénile chez les lépidoptères. Ce résultat n'est que partiel-

lement retrouvé dans notre étude. Cependant nous avons pu véri�er nos prédictions quant

à la sélection de la préférence d'un stade en relation avec la préférence de l'autre stade. En

e�et, quand la préférence des adultes est �xée, l'évolution mène à une corrélation positive

entre préférence des juvéniles et préférence des adultes, ce qui conduit à une maximisation

du recouvrement de niche. À l'inverse, si on �xe la préférence juvénile, l'évolution de la

préférence adulte fait apparaître une corrélation négative entre préférence juvénile et pré-

férence adulte. Nos prédictions sont donc retrouvées, mais ces résultats sont contraires à

l'observation d'Altermatt et Pearse (2011). La préférence adulte évolue de manière à limiter
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le recouvrement de niche, et à se spécialiser sur une plante di�érente de celle préférée par le

juvénile.

Un con�it évolutif entre les stades existe, créant des pressions de sélection divergentes

sur le recouvrement de niche. Le résultat d'Altermatt et Pearse (2011) peut être dû à une

contrainte évolutive moins forte sur le trait de préférence juvénile, ce qui lui donnerait une

capacité d'évolution plus grande par rapport au trait de préférence adulte. Notons cependant

que l'on observe une variabilité dans les résultats d'Altermatt et Pearse (2011), ce recouvre-

ment de niche n'étant pas observé pour toutes les espèces . En e�et, 54 % des espèces incluent,

au stade adulte, dans leur régime alimentaire la plante-hôte utilisée au stade juvénile. A�n

de comprendre cette variabilité, nous travaillons à une analyse de coévolution des deux traits

de préférence par simulation. Nous prédisons que le résultat de l'évolution conjointe des deux

traits sera fortement dépendante des densités relatives des stades adultes et juvéniles, ainsi

que des contraintes de sélection qui s'exercent sur les traits. On peut imaginer que la vitesse

d'évolution des traits, selon l'équation canonique de la dynamique adaptative (Dieckmann

& Law, 1996), déterminera si la stratégie évolutive est favorable au stade adulte ou au stade

juvénile.

Nous avons montré que selon la forme du trade-o�, l'évolution de la préférence du juvénile

amène à une stratégie généraliste (trade-o� concave) ou à deux stratégies spécialistes (trade-

o� convexe). Pour ce qui est de la préférence adulte, on peut avoir bistabilité évolutive avec

spécialisation sur une des deux plantes, dès que le trade-o� est convexe, mais aussi si le

trade-o� est concave. Si le trade-o� est concave, on peut théoriquement avoir des cas de

généralisme, mais qui n'ont pas pu être observés par simulation. L'e�et de la forme du trade-

o� sur le résultat de l'évolution de la préférence juvénile est cohérent avec la signi�cation de

la courbature du trade-o� sur les contraintes liées à la spécialisation : quand le trade-o� est

concave, on s'attend à favoriser le généralisme, puisqu'il y a des coûts plus importants à être

spécialiste. En revanche, quand le trade-o� est convexe, on s'attend à un coût plus important
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du généralisme. Ceci favorise la divergence de la population au niveau de la singularité,

en deux sous-populations qui chacune est plus spécialiste que la population originale, et

on observe un branchement évolutif. Ce type de résultat est classique en évolution de la

spécialisation (Ravigné et al., 2009).

Nos résultats mettent en évidence l'importance des dynamiques évolutives pour le main-

tien des communautés. Nous montrons, lorsque le trade-o� pour la préférence juvénile est

concave, la possibilité d'évoluer vers un équilibre à deux plantes coexistantes. Ceci est valable

si on considère l'introduction dans le système de propagules de la seconde plante. L'évolution

permet donc l'invasion d'une deuxième plante dans le système, quand l'équilibre écologique

initial ne le permettait pas, sur une échelle de temps évolutive. Par ailleurs, si l'équilibre

écologique initial est déjà coexistant, l'évolution renforce la coexistence.

Lorsque la préférence juvénile présente un trade-o� concave, l'évolution amène à une

diversi�cation de la communauté par un branchement évolutif. Le maintien de deux popu-

lations de spécialistes est observé. Un phénomène de complexi�cation de la communauté à

donc lieu.

En�n, un dernier e�et possible de l'évolution est le meurtre évolutif (Dieckmann & Fer-

rière, 2004; Dercole et al., 2002) d'une des deux plantes si on considère l'évolution de la

préférence adulte.

Le modèle choisi est volontairement simpli�é a�n de permettre une étude analytique

restant focalisée sur les e�ets de l'interacteur, leur transmission sous forme d'e�ets indirects

entre plantes. Une première perspective d'étude serait d'ajouter un niveau de complexité

supplémentaire, en introduisant un modèle de compétition classique pour les plantes. On

peut s'intéresser à la façon dont la structure de l'interacteur en stades modi�e les conditions

de coexistence des plantes par rapport à un modèle simple de compétition apparente (Wollrab

et al., 2013). Introduire un terme de densité-dépendance pourrait conduire à une saturation

des interactions trophiques et mutualistes, qui pourrait favoriser le généralisme aux dépens de
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la spécialisation pour l'interaction mutualiste. Cependant, un tel système n'est pas solvable

analytiquement.

On pourrait également prendre en compte une variabilité environnementale spatiale et/ou

temporelle, en prédisant que cela défavoriserait les cas de spécialisation sur une seule plante,

et favoriserait le généralisme pour chaque stade, par analogie avec des modèles d'évolution

de la dispersion (Kisdi, 2002). Cependant, ce généralisme pour les deux stades diminue la

coexistence.

En dernier lieu, il est important de noter que notre modèle se veut très général. Nous

avons pris pour cadre d'étude l'exemple des Lépidoptères, motivé par l'étude d'Altermatt

et Pearse (2011). Les prédictions obtenues peuvent s'appliquer à toute espèce antagoniste

au stade juvénile et mutualiste au stade adulte. Nous pourrions par exemple approximer

une interaction indirecte positive par notre interaction positive directe. Si on considère une

cascade trophique, un poisson antagoniste d'une espèce au stade juvénile pourrait être engagé

dans une interaction indirecte positive avec cette même espèce au stade adulte, par e�ets

top-down et bottom-up.
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A Conditions de maintien des plantes pour l'équilibre co-

existant

On peut obtenir ces conditions en étudiant P ∗1 et P ∗2 comme des fonctions de la mortalité

juvénile dJ , sachant l'existence de l'interacteur. On note ces fonctions P ∗1 (dJ) et P
∗
2 (dJ). On

suppose que le dénominateur commun pour les deux plantes est négatif : b2v2(1−m)h

a2k2(1−s)g < b1mhv1
a1k1s

.

Le cas opposé donne des résultats symétriques pour les expressions. Ceci signi�e que le

rapport du terme de mutualisme sur le terme de prédation par l'interacteur sur la plante P2

est inférieur au rapport du taux de mutualisme sur le taux de prédation sur la plante P1.

On note d(1)J la racine de P ∗1 (dJ), cf. expression (22) et d(2)J la racine de P ∗2 (dJ) cf. expression

(23).

d
(1)
J = dA

a1sg

r1
− a2(1−s)g

r2(
b1mhw1

r1
− b2(1−m)hw2

r2

)2

(
a1s

g

r1

b2v2(1−m)h

a2k2(1− s)g
−
(
b1m

hw1

r1
+
b2w2(1−m)h( v2

k2w2
− 1)

r2

))
(22)

d
(2)
J = dA

a2(1−s)g
r2

− a1sg

r1(
b2(1−m)hw2

r2
− b1mhw1

r1

)2

(
a2(1− s)g

r2

b1v1m

a1k1s
−
(
b2(1−m)hw2

r2
+
b1m

hw1(
v1

k1w1
− 1)

r1

))
(23)

Ces expressions sont complexes. Cependant, on montre que le rapport des densités adultes

et juvéniles joue un rôle important dans le maintien de la coexistence. On peut illustrer ce

résultat par la �gure S1, qui montre les di�érentes dynamiques écologiques dans le plan

(dA, dJ) pour des scénarios particuliers de spécialisation et de recouvrement de niche.

B Stabilité de l'équilibre coexistant

On étudie la stabilité de l'équilibre coexistant au moyen du critère de Routh-Hurwitz,

qui donne des conditions nécessaires et su�santes dérivées du polynôme caractéristique de

la matrice jacobienne du système à l'équilibre. Les conditions sont, si on note cn le coe�cient

de λn :
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� ∀n, cn > 0

� c3c2 > c4c1 et c3c2c1 > c4c1
2 + c3

2c0

c4 = 1, c3 > 0 s'il y a coexistence.

c0 > 0 si et seulement si e1mv1
a1k1s

− e2(1−m)hv2
a2k2(1−s)g et e1mw1

a1s
− e2(1−m)hw2

a2(1−s)g sont de même signe : la plante

qui béné�cie le plus du mutualisme par rapport à ce qu'elle subit en prédation doit aussi être

celle qui apporte plus à l'insecte en mutualisme par rapport à ce qu'elle apporte en prédation.

Il reste donc c1 > 0, c2 > 0, c3c2 > c1, c3c2c1 > c1
2 + c3

2c0.

En utilisant la condition c1 > 0, on obtient une seconde condition nécessaire : c1 > 0 ⇔

r2P
∗
2

(
a2k2(1−s)gJ∗

dAA∗ + e2(1−m)hv2A∗

dJJ∗

)
+r1P

∗
1

(
a1k1sJ∗

dAA∗ + e1mv1A∗

dJJ∗

)
> 0 Le terme d'interaction indi-

recte de P2 sur P2, c'est-à-dire le feedback de P2 sur elle-même, vaut : r1P1(dJa1k1sJ
2+dAe1mv1A2)

AJc0
.

Le terme d'interaction indirecte de P1 sur P1 vaut :
r2P2(dJa2k2(1−s)gJ2+dA(e2(1−m)hv2A2)

AJc0
. Ainsi,

on a que la somme des e�ets indirects intra-spéci�ques des plantes vaut c1
AJc0

. Pour avoir

stabilité, c0 > 0. On montre donc qu'une condition nécessaire à la stabilité est que la somme

des e�ets indirects intra-spéci�ques des plantes doit être positive.
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Couplage entre interactions antagonistes et mutualistes et dynamiques éco-évolutives des communautés

Les  communautés  écologiques  présentent  une  diversité  importante  d'organismes  et  d'interactions.  Comprendre  le 
fonctionnement et la dynamique de ces différents types d'interactions, qu'elles soient compétitives, mutualistes ou de  
prédation, constitue l'un des enjeux majeurs de l'écologie des communautés. Cependant, une large majorité des travaux  
s'intéressant à ces questions s'est focalisée sur les différents types d'interactions séparément. Si de telles études ont 
beaucoup apporté pour la  compréhension des  systèmes  écologiques,  les  différents  types d'interactions ne sont  pas 
indépendants au sein des milieux naturels et devraient être considérés de manière conjointe.
Cette thèse cherche à comprendre comment le couplage entre différents types d'interactions affecte la dynamique des 
communautés naturelles. Au travers d'une approche théorique, des modèles simples de communautés comprenant deux 
types  d'interactions  sont  construits.  Ces  communautés  sont  constituées  de  trois  espèces  :  une  espèce  basale  qui  
représente une plante interagissant avec un antagoniste,  herbivore et  un mutualiste,  pollinisateur.  Dans un premier 
temps, nous décrivons comment l'effet indirect entre interactions antagonistes et mutualistes affecte les dynamiques 
écologiques et évolutives des communautés face à une perturbation. Nous montrons que la relation entre pollinisateurs 
et herbivores à des conséquences importantes pour le maintien éco-évolutif de la communauté et pour sa stabilité. Si les 
pollinisateurs  facilitent  le  maintien  des  herbivores  dans  la  communauté  face  à  une  perturbation,  au  travers  des  
dynamiques écologiques et évolutives, ces herbivores, au contraire, augmentent le risque d'extinction des pollinisateurs. 
La  dynamique  globale  de  la  communauté  face  à  une  perturbation  dépend  fortement  des  sensibilités  relatives  des 
différents organismes aux perturbations extérieures, et du potentiel évolutif de chaque population. Dans un deuxième 
temps, nous étudions la dynamique évolutive de traits particuliers, qui sont impliqués dans chaque type d'interactions.  
Certains traits  attractifs ou de défense des plantes,  affectent  à la fois les interactions avec les pollinisateurs  et  les  
herbivores.  Nous  montrons  comment  les  pressions  de  sélection  opposées  dues  à  la  pollinisation  et  à  l'herbivorie 
modifient l'évolution de ces traits et peuvent amener à la diversification des plantes. À partir de cette diversification,  
l'émergence coévolutive de réseaux d'interactions complexes est étudiée. 
Bien que les modèles utilisés au cours de cette thèse soient simples, les résultats sont discutés dans le cadre particulier  
du  milieu  agricole.  En  effet,  les  communautés  plante-pollinisateur-herbivore  constituent  un  exemple  frappant  de  
communautés antagoniste-mutualiste importantes pour la gestion des milieux agricoles et sont soumises à différents  
types de perturbations (utilisation de pesticides, enrichissement, …). Les mécanismes et phénomènes décrits dans cette  
thèse apportent donc des réflexions nouvelles sur le fonctionnement de ces communautés particulières et sur la gestion  
simultanée des ravageurs de cultures et du service de pollinisation en milieu agricole.

Mots  clés  :  communautés  écologiques,  antagonisme,  mutualisme,  attractivité  des  plantes,  traits  de  défenses, 
perturbation, effets indirects, stabilité, dynamique éco-évolutive, diversification, pollinisation, lutte anti-ravageurs

Interplay between antagonistic and mutualistic interactions and ecoevolutionary dynamics of communities

Ecological communities involve an amazing diversity of organisms and interactions. Understanding how this diversity  
of interaction types (competition, mutualism or predation) affects the ecological and evolutionary dynamics of natural  
systems is an important challenge of community ecology. However, a large majority of works in community ecology  
theory considers  interaction types separately.  While this approach has  yielded great  insights on the functioning of  
ecological systems, the different interaction types are not independent in natural communities and this diversity must be 
accounted for explicitly.
This thesis focus on the interplay between antagonism and mutualism. With a theoretical approach, small community 
models, including antagonistic and mutualistic interactions are built. These communities contain three species : one  
basal species (a plant) with an antagonist (herbivore) and a mutualistic species (pollinator). First, we study how the  
indirect effect between the two interaction types affects the ecological and evolutionary dynamics of communities in the  
currency of a disturbance. We show that, while the pollinators help the herbivores to sustain in the community, both  
through  ecological  and  evolutionary  dynamics,  herbivores  increase  the  extinction  probability  of  pollinators.  We 
highlight that the community dynamics are strongly dependent on the sensitivities of organisms to disturbances and on  
the evolutionary potentials of the populations. Second, we study the evolutionary dynamics of special traits, that are 
involved in each interaction type. Attractive traits or defensive traits of plants affect both interaction with pollinators  
and herbivores. We depict how the opposite selective pressures due to pollination and herbivory modify the evolution of 
these traits and show that they can lead to evolutionary diversification of plants. Following this diversification, the 
coevolutionary emergence of complex interaction networks is studied.
While the models used in this work are simple, we discuss the results in an agricultural perspective. Plant-pollinator-
herbivore communities are a good example of antagonistic-mutualistic systems whose understanding is crucial for the  
management of agricultural landscapes. Such systems are frequently confronted to agricultural disturbances (pesticide  
use, nutrient enrichment, ...). Results shown through the thesis therefore bring a new perspective on the simultaneous 
management of herbivorous pests, pollination services and fertilization strategies in agricultural landscapes.

Keywords:  ecological communities, antagonism, mutualism, plant attractiveness, plant defense, disturbance, indirect 
effect, stability, ecoevolutionary dynamics, diversification, pollination, pest control
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