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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 différents types d’inter-
actions, qu’elles soient compétitives, mutualistes ou de prédation, constitue I'un des enjeux
majeurs de ’écologie des communautés. Cependant, une large majorité des travaux s’in-
téressant a ces questions s’est focalisée sur les différents types d’interactions séparément.
Si de telles études ont beaucoup apporté pour la compréhension des systémes écologiques,
les différents types d’interactions ne sont pas indépendants au sein des milieux naturels et
devraient étre considérés de maniére conjointe.

Cette these cherche & comprendre comment le couplage entre différents types d’interac-
tions affecte la dynamique des communautés naturelles. Au travers d’une approche théorique,
des modéles simples de communautés comprenant deux types d’interactions sont construits.
Ces communautés sont constituées de trois espéces : une espéce basale qui représente une
plante interagissant avec un antagoniste, herbivore et un mutualiste, pollinisateur. Dans
un premier temps, nous décrivons comment ’effet indirect entre interactions antagonistes et
mutualistes affecte les dynamiques écologiques et évolutives des communautés face a une per-
turbation. Nous montrons que la relation entre pollinisateurs et herbivores a 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 a 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 a une
perturbation dépend fortement des sensibilités relatives des différents organismes aux pertur-
bations extérieures, et du potentiel évolutif de chaque population. Dans un deuxiéme 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 a la fois les
interactions avec les pollinisateurs et les herbivores. Nous montrons comment les pressions
de sélection opposées dues a la pollinisation et a I’herbivorie modifient I’évolution de ces
traits et peuvent amener a la diversification des plantes. A partir de cette diversification,
I’émergence coévolutive de réseaux d’interactions complexes est étudiée.

Bien que les modéles utilisés au cours de cette thése 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 a différents types de per-
turbations (utilisation de pesticides, enrichissement, ...). Les mécanismes et phénoménes
décrits dans cette thése apportent donc des réflexions nouvelles sur le fonctionnement de
ces communautés particuliéres 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, diversi-

fication, pollinisation, lutte anti-ravageurs



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)
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 anta-
gonist (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 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 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 agricultu-



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 effect, stability, ecoevolutionary dynamics, diversification, pol-

lination, pest control
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Glossaire

Certains concepts étant parfois flous en écologie et possédant plusieurs définitions, ce
glossaire regroupe les idées et mécanismes clés discutés dans cette thése et donne la défini-
tion qui est utilisée tout au long de ce travail. Les mots figurant dans ce glossaire sont mis

en gras la premiére fois qu’ils apparaissent dans le texte.

Agroécologie : Dans cette thése, le terme d’agroécologie est utilisé pour se référer a la
science portant ce nom. Dans ce cas, I'agroécologie est une discipline cherchant a comprendre
et a décrire des concepts et techniques visant a développer des systémes agricoles qui soient
productifs, mais aussi durables. La science de ’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 différentes pressions de sélections s’exer-
cant sur les traits d’un organisme sont dépendantes des espéces avec lesquelles cet organisme
est en interaction. Ainsi, la modification de la densité de ces espéces affecte les pressions de
sélections et la dynamique évolutive des traits. En retour, la modification évolutive de ces
traits affecte les interactions entre organismes et la dynamique écologique des systémes na-
turels. La dynamique évolutive affecte donc la dynamique écologique, qui elle-méme affecte
la dynamique évolutive, donnant naissance a des boucles de rétroactions « éco-évolutives ».

Cascade trophique : Effet indirect ayant lieu lorsqu’un prédateur réduit la densité
de sa proie et que cet effet se répercute a I'ensemble de la communauté, en particulier en
entrainant une augmentation indirect de la ressource de cette proie (Hairston et al., 1960;
Oksanen et al., 1981). La notion de cascade trophique implique un controéle top-down des
populations.

Compromis allocatif : Un compromis allocatif existe chez un organisme lorsque la
quantité d’énergie est limitante et que 1'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 a 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 I'investissement dans un trait affecte positivement la valeur sélective
de cet organisme au travers d’une interaction (e.g. ’émission de composés de défenses contre
I'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 a
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.

Controle Bottom-up : Une population est contrélée de maniére « bottom-up » lorsque
sa densité est déterminée par la quantité de ressource présente dans un milieu.

Controéle biologique : Le controle 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 controle biologique s’appuie sur un
contréle top-down des ravageurs de cultures et donc des phénoménes de cascades trophiques.

Dynamique écologique : Au cours de cette thése, le terme de dynamique écologique
correspond aux variations de densités des populations ou de leurs structures, dans I'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 I'espace et le temps.
Dans la majeure partie de ce travail, la notion de trait fait référence a un trait phénotypique
et non a un trait génétique.

Effet indirect : Influence d’'une espéce sur une autre qui est transmise par une ou

plusieurs autres espéces (Strauss, 1991; Wootton, 1994).
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Exclusion compétitive : Lorsque deux espéces sont en compétition pour les mémes
ressources, I’'une des espéces peut amener ’autre a sa disparition si elle exploite ses ressources
de maniére plus efficace (Gause, 1934).

Herbivorie : Interaction impliquant une plante et un organisme consommateur de cette
plante. Selon le type d’herbivorie, le consommateur peut consommer I’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 espéce interagit seulement avec un sous ensemble des espéces interagissant
avec une espéce plus généraliste. Ce patron structurel est retrouvé fréquemment dans les
réseaux mutualistes (Bascompte et al., 2003).

Module de communauté : Modéle simple de communauté, composé d’un nombre
limité d’espéces permettant de mettre en évidence le fonctionnement des effets 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 définition de perturbation utilisée dans cette thése est
celle d'un facteur extérieur a la communauté (e.g. changements des conditions environne-
mentales tel que le climat, la quantité de nutriments, 'utilisation de toxiques) et qui modifie
le taux de croissance des organismes positivement ou négativement. Deux types de pertur-
bations ont été définies 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 thése appartiennent a la deuxiéme catégorie.

Pollinisation : Une interaction de pollinisation implique une plante et une espéce
animale la visitant. La plante offre des ressources a ’espéce animale. En visitant différents
individus de plantes pour avoir accés a 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 systémes anthropisés font face & une aug-
mentation de leur productivité, due a I'apport de nutriments exogénes (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 espéces, ou groupes fonctionnels
d’espéces, 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
particuliére 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 espéce 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 a ’alimentation humaine. Les services de pollinisation et de controle
biologique sont aussi trés importants et a 'origine de nombreuses études en écologie.

Stabilité : Le concept de stabilité est un concept complexe en écologie, regroupant
plusieurs phénoménes (McCann, 2000). De plus, ce terme peut étre utilisé a différentes
échelles, telle que I’échelle de la population, d’une interaction ou encore de la communauté.
A Téchelle d’une population, la notion de stabilité se référe 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 référe plus
a la durabilité de cette interaction au cours du temps. Enfin différents indices existent pour
caractériser la stabilité d’une communauté. Une communauté dite stable localement revient
toujours a I’équilibre, suite a une perturbation. La notion de résilience quantifie le temps de

retour nécessaire pour revenir a cet équilibre. La notion de persistance mesure 'effet d’une
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perturbation par la proportion d’espéces qui se maintiennent dans le systéme suite a cette
perturbation. Dans la mesure du possible, lorsque le terme de stabilité est utilisé dans un sens
précis, ce sens est explicité. Autrement, I'utilisation du terme de stabilité englobe ’ensemble
de ces caractéristiques.

Structure de communauté : La structure d’'une communauté naturelle englobe dif-
férentes caractéristiques : le nombre d’espéces présent, la densité de ces espéces et la nature
et I'intensité des relations entre ces espéces.

Tolérance : La tolérance est une stratégie de défense au sens large existante chez les
plantes. Face a la consommation par des herbivores, la plante n’utilise pas des composés
toxiques pour repousser ces herbivores mais investit dans une croissance rapide suite a cette
consommation pour reconstruire les tissus attaqués.

Top-down : Une population est contrélée de maniére « 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 « fitness ». Il existe de nombreuses définitions de la « fitness » dans la
littérature. La définition utilisée au cours de cette thése est celle de « invasive fitness » de
Metz et al. (1992). Cette valeur sélective correspond donc au taux de croissance initial d’un

mutant qui apparait dans un environnement fixé.
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Chapitre 1

Introduction générale

There’s a war going on outside [...]
survival of the fit, only the strong survive

Mobb Deep, 1995. The Infamous
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1.1 Les communautés naturelles : une diversité d’espéces
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 flitting
about, and with worms crawling through the damp earth, and to reflect that these
elaborately constructed forms, so different 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 espéces »,
soulignant la diversité des organismes et des relations existantes entre ces organismes au
sein des milieux naturels (Darwin, 1859). Ces relations, nommeées « 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 définit 1’étude
et la compréhension des interactions entre organismes comme 'un des domaines majeurs de

I’écologie.

L’écologie des communautés s’est donc largement intéressée a I’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).

Différentes approches sont utilisées pour comprendre ces relations entre espéces. Dans
un premier temps, les études se sont focalisées sur des sytémes simples composés de deux

espéces (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
espéces (Tilman, 1982; Rosenzweig & MacArthur, 1963; Rosenzweig, 1971; Wright, 1989).
Dans un deuxiéme temps, la mise en place de différents modules (Hairston et al., 1960;
Holt, 1977; Polis et al., 1989; Holt, 2005) a permis de mettre en évidence 'importance des
effets indirects pour la dynamique des communautés et la coexistence des espéces (Strauss,
1991; Wootton, 1994). Enfin, grace au développement des capacités de calcul et a la mise
en place de données de plus en plus détaillées, différents 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 différents types d’interactions séparement.
Alinsi, les interactions de compétition, de mutualisme et d’antagonisme ont été étudiées de
maniére 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 'angle de la coexistence entre les espéces. Par exemple, le principe
d’exclusion compétitive a été mis en évidence par Gause (1934). Un mécanisme a la base
de cette exclusion compétitive a été proposé par Tilman (1982), au travers de la régle du R*.
Si deux espéces sont en compétition pour la méme ressource, alors 'espéce qui peut survivre
pour la quantité de ressource la plus faible (i.e. ayant le R* le plus faible) excluera l'autre
espéce. Une part majeure de I’écologie de la prédation s’est intéressée au controle exercé par
les prédateurs sur les populations de proies et comment ce controle se répercute a 1’échelle du
réseau, donnant naissance a la notion de cascade trophique (Hairston et al., 1960; Oksanen
et al., 1981). Enfin, '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’a la structure des réseaux mutualistes (May, 1976; Bron-
stein, 2001). En particulier, '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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/Box 1 : Les interactions, architecture de la biodiversité\

ﬂes interactions écologiques sont a la base du fonctionnement et de la dynamim
des communautés (Begon 2006 ; Fontaine et al., 2011). Les interactions peuvent
étre de différents types, qui se caractérisent par le signe de l'effet que chaque
organisme exerce sur le taux de croissance de l'autre (Holland et al., 2009). Le
tableau suivant résume ces différents types d'interactions selon ces signes. Parmi

ces interactions, la prédation, la compétition et le mutualisme ont été les plus
étudiés en écologie des communautés.

SszpA + 0 -

+ Mutualisme
0 Commensalisme Neutralisme
-~ Prédation Amensalisme Compétition

\_

/

/La Compétition: Les interactionSh ﬂ prédation: Les interactions h
compétition se caractérise par un signe

et ) prédation (+;-) peuvent étre divisées en
(-;-). Cette compétition peut se faire par

~Ell = trois grandes catégories : prédation au
exploitation des mémes ressources ou sens strict, herbivorie et parasitisme. La
interférence directe. Elles ont éte différence entre les différents types de
largement étudiées pour comprendre la

| R I prédations est basée sur la durabilité
coexistence des especes (Tilman, de linteraction et le fait que la proie
1982 ; Chesson, 2000).

meure ou non

/ Le mutualisme : Le mutualisme se caractérise
par une interaction de type (+;+). Chaque
organisme apporte un service a lautre
(Thomson, 2003). La durabilit¢ de ces
interactions, face a l'existence de tricheurs, a
été l'une des questions majeures de la biologie

\ du mutualisme (Bronstein, 2001).
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Récemment différents articles de synthése ont questionné cette approche disjointe (Fon-
taine et al., 2011; Kéfi et al., 2012), en invoquant le fait que bien que I’étude séparée des
interactions ait permis des avancées considérables en écologie des communautés, cette sépa-
ration reste artificielle. En effet, les différents types d’interactions coexistent et coévoluent
au sein des systémes naturels, influencant conjointement la dynamique des communautés
(Fontaine et al., 2011). Il serait donc indispensable, dans un but de compréhension compléte
des communautés naturelles, d’étudier les différents types d’interactions simultanément, afin

de comprendre 'influence de ces interactions les unes sur les autres (Fontaine et al., 2011;

Keéfi 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 a la description de mécanismes fins a 'origine
de la coexistence au sein des communautés naturelles (e.g. la régle du R*) et une certaine
compréhension de leur fonctionnement (e.g. la notion de cascades trophiques). Cependant,
dans certaines conditions, les différents types d’interactions s’influencent 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 différents types d’interactions et comment cela affecte 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 thése est d’améliorer ces connaissances
en se focalisant sur la compréhension de 'impact de ce couplage pour la dynamique des
communautés naturelles. Cette thése s’intéressant plus particuliérement 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
frequemment utilisé au cours de cette thése, 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 différentes situations
qui ameénent les interactions antagonistes et mutualistes a étre couplées au sein des milieux
naturels. Dans un deuxiéme 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. Différentes situations a
I'origine du couplage entre mutualisme et antagonisme ont été décrites. Celles-ci peuvent étre

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 fixes, 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 étre plus ou moins forte selon les conditions
environnementales (Hochberg & van Baalen, 1998; Thrall et al., 2007), mais peut aussi étre
qualitative, une interaction entre deux mémes organismes pouvant étre mutualiste et anta-

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

Cette variabilité a été décrite chez Lithophragma parviflorum, une plante de la famille
des Saxifragaceae. L. parvifiorum est fortement visitée par le 1épidoptére Greya politella. Ce
papillon pond dans les ovaires de L. parviflorum, les larves se développant en consommant les
tissus reproductifs de la plante. Cependant, parce qu’il visite différents individus de L. parvi-

florum, le papillon G. politella fournit par la méme occasion un service de pollinisation pour
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la plante, en transportant passivement du pollen d’une fleur & une autre. Ainsi, I'interaction
entre G. politella et L. parviflorum 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 'interaction entre ces deux organismes dans différents
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 étre un mutualiste ou un antagoniste de L. parviflorum. Un mécanisme permettant
d’expliquer cette variation a été proposé par Gomulkiewicz et al. (2003). Dans un modéle
représentant l'interaction entre la plante et son lépidoptére, mais prenant en compte un autre
pollinisateur, les auteurs montrent que la présence de cette troisiéme espéce suffit & modifier
le signe de I'interaction entre les deux premiéres. Ainsi, lorsque le co-pollinisateur est absent,
la plante dépend uniquement du lépidoptére pour sa pollinisation et '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 & la plante. Dans ce cas,
la partie mutualiste de I'interaction avec le lépidoptére n’est plus nécessaire et 'interaction

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

Le systéme composé par G. politella et L. parviflorum est un cas particulier d’'un méca-
nisme plus général. Les espéces impliquées dans des interactions mutualistes fournissent un
service a l'autre espéce. Ainsi, dans une interaction de pollinisation, le pollinisateur fournit
un service de pollinisation & la plante, alors que la plante fournit des ressources au sens large
au pollinisateur (nectar, lieu de ponte). Il suffit donc que 'une des deux espéces ne fournisse

. ). . . . .
plus ce service pour que l'interaction devienne antagoniste. Cela peut survenir, comme dans
le modéle de Gomulkiewicz et al. (2003), lorsque la présence d’un autre organisme suffit a
fournir ce service. Mais cela peut aussi se produire quand le service est coiiteux a fournir
et qu’une pression de sélection existe pour la diminution de I'investissement dans ce service.

Ce phénomeéne est a la base de ’émergence de « tricheurs » dans les interactions mutualistes
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(Bromstein, 2001). Par exemple, dans les systémes de pollinisation classique ou la plante
fournit du nectar au pollinisateur, il arrive fréquemment que le pollinisateur creuse un trou
dans la corolle pour avoir accés au nectar, sans fournir le service de pollinisation (Maloof
& Inouye, 2000). C’est le cas chez de nombreuses espéces de bourdons (Maloof & Inouye,
2000). Dans le méme ordre d’idée, la production de nectar étant cotiteuse pour une plante,
de nombreuses espéces de fleurs, 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

a une interaction antagoniste, de maniére adaptative.

Il existe peu d’informations dans la littérature sur les facteurs environnementaux favori-
sant les interactions antagonistes ou mutualistes entre deux mémes espéces. Les paragraphes
précédents ont montré que la présence ou non d’une troisiéme espéce pouvait affecter le signe
d’une interaction, de méme que 'existence de contraintes énergétiques pour la production
de récompense. Différents auteurs se sont intéressés a cette notion énergétique, et ont mis en
avant I'importance de la productivité des habitats pour le maintien des interactions mutua-
listes (Hochberg et al., 2000; Thrall et al., 2007). En particulier, le modéle de Hochberg et al.
(2000) représente une population hote confrontée a deux souches d’'un méme symbiote, une
souche non-virulente donc mutualiste et une souche virulente donc parasite. L’analyse de ce
modéle montre que 'augmentation de la productivité de 'habitat favorise I’établissement de
la souche parasite. Dans les habitats pauvres, I’hote ne peut se maintenir sans son mutualiste
et I'invasion de la souche virulente n’est pas viable écologiquement. Au contraire, dans les
habitats productifs, I’hdte 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
( pp p yp
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« Resource ratio theory » de Tilman (1982). En modélisant 1'évolution d’un trait d’échanges
des ressources chez deux espéces en compétition pour deux ressources, les auteurs montrent
que I’évolution d’interaction mutualistes, avec un échange important de ressources est favo-
risé pour un environnement peu productif. L’interaction entre les deux espéces évolue par
contre vers de I'antagonisme, allant jusqu’a un phénoméne d’exclusion compétitive, lorsque

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

Le signe d’une interaction entre deux mémes organismes peut ainsi changer selon les
conditions environnementales. Ce phénoméne est & la base de la théorie développée par
Thompson, la théorie de la coévolution en mosaique géographique (Thompson, 2005). Cette
théorie met en avant que la dynamique coévolutive des interactions entre espéces présente
une structuration spatiale. Ainsi, selon les conditions environnementales I'intensité et le signe
de l'interaction entre deux mémes espéces ne sont pas les mémes a I’échelle du paysage.
Ceci induit différentes zones que Thompson qualifie de « Hot-spots », ou I'interaction entre
les deux espéces considérées est forte et la dynamique coévolutive est importante, et des
« Cold-spots », ou cette interaction est faible et induit peu de sélection sur les traits des
organismes. L’assemblage de ces différentes zones de coévolution a I’échelle du paysage forme
une mosaique de milieux ou l'intensité des interactions varie. Dans ce type de systéme, les
notions de flux de génes, de dynamiques d’extinctions/colonisations et de dérive prennent
une importance particuliére, modifiant 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 role 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 maniére 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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lépidoptéres. Chez les lépidoptéres, la larve est antagoniste des plantes, en tant qu’herbivore,
tandis que '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 trés peu décrites. Dans une méta-analyse se basant sur 995
espéces de lépidoptéres européens, Altermatt et Pearse (2011) ont montré que les larves et
les adultes d’'une méme espéce se nourrissent sur la méme plante-hote, plus fréquemment
qu’attendu, de maniére aléatoire. Différentes hypothéses sont proposées pour expliquer cette
observation, telles que des contraintes digestives (les mémes voies métaboliques de digestion
se retrouvent chez la larve et ’adulte) ou spatiales (adulte pond prés des lieux de consom-
mation des larves). Cependant, le couplage entre ces deux types d’interactions au sein du
méme cycle de vie pose différentes questions pour la stabilité écologique de ce type de sys-
téme et P’évolution des traits des organismes au sein de ces interactions particuliéres. (voir

paragraphe 1.2.2).

Un organisme, de nombreuses interactions

Enfin, le dernier mécanisme liant interactions antagonistes et mutualistes découle directe-
ment de la « Tangled Bank » de Darwin (Darwin, 1859). En effet, comme le dit Darwin, les
organismes sont dépendants les uns des autres au travers de nombreuses relations. Ainsi, un
méme organisme est toujours impliqué dans un nombre important d’interactions, de types
différents. Le cas le plus fréquent de couplage entre antagonisme et mutualisme correspond
donc au fait qu’un organisme posséede a la fois des antagonistes et des mutualistes. Ces diffé-
rents interacteurs seront donc reliés au travers de ’écologie et de ’évolution de l'organisme

en question (Fontaine et al., 2011).

Pour reprendre I'exemple des plantes a fleurs, 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, a 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 étre 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 mémes communautés (Fontaine et al.,

2011; Kéfi 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 différents 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 a I’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 effets in-

directs densité-dépendants

Comme nous ’avons vu, de nombreuses espéces sont impliquées dans différents types d’in-
teractions. Dans de nombreux cas, les organismes antagonistes et mutualistes interagissent
au travers d’'une autre espéce, ce qui améne a 'émergence d’effets indirects au sein des ré-
seaux. Ainsi, une plante consommeée par un herbivore et visitée par un pollinisateur, lie de
maniére 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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Effets indirects et modules de communautés

L’étude des effets 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 spécifique des
communautés naturelles, mais considérent un nombre d’espéces restreint, afin de décrire le
plus précisément possible la dynamique de ces effets indirects (Holt, 2005). Le module de
compétition apparente est sirement le module ayant été le plus étudié (Holt, 1977). Ce
module comprend deux espéces de proies qui sont consommeées par le méme prédateur. Ainsi
laugmentation de la densité de prédateurs par une population de proie a un effet négatif sur
la deuxiéme proie (Holt, 1977). La prise en compte de cette interaction indirecte peut modifier
les conditions de coexistence au sein des communautés de proies. Dans un systéme ou deux
proies peuvent coexister en ’absence de prédateurs, une proie peut exclure 'autre quand
le prédateur est présent, au travers de cet effet négatif indirect (Holt, 1977). Ce module de
compétition apparente a été largement étudié de maniére empirique (Holt & Lawton, 1994)
et son importance dans la structure et le maintien des réseaux trophiques a été démontrée
(Stouffer & Bascompte, 2010; Stouffer et al., 2012). De méme, les perspectives appliquées
et associées a cet effet indirect ont été largement discutées, en particulier dans le cadre du

controle biologique (Holt & Hochberg, 2001).
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/ Box 2 : Interactions indirectes \

4 N

Une interaction indirecte correspond a un effet d'un organisme sur un autre, transmis par
un troisieme organisme, cet effet pouvant étre négatif ou positif (Strauss, 1991 ; Wootton,
1994). L'étude de modules de communautés (systeme comprenant un nombre restreint
d'especes) a permis la mise en évidence et la description du réle des interactions
indirectes au sein des communautés écologiques (Holt, 2005). Parmi ces interactions
indirectes, les notions de compétition apparente (Holt, 1977) et de cascade trophique
(Hairston et al., 1960 ; Oksanen et al., 1981) sont les plus étudiées. En particulier,
I'influence de ces interactions pour la gestion des communautés a été fortement discutée
(Holt et Lawton, 1994 ; Holt et Hochberg, 2001 ; Oksanen et al., 1981).

AN

f La compétition apparente: La compétition
apparente a été décrite par Holt (1977). Deux
especes partagent le méme prédateur, chaque
proie a un effet négatif sur l'autre en augmentant la
densité du prédateur. Selon ce module, une proie
peut en amener une autre a son extinction, méme
si elles n'interagissent pas directement. Les fléches
pleines représentent des effets directs, les fleches
pointillées des effets indirects. Les signes
représentent l'impact des interactions sur les

\populations.

Cascade trophique: L'idée de cascade &.ivéf-
trophique a été décrite verbalement par Hairston
et al. (1960) et formalisée par Oksanen et al.
(1981). Le module de base comprend trois
espéces, une ressource consommée par un
consommateur lui-méme consommé par un

prédateur. La notion de cascade trophique ] \ “@
correspond au fait que la modification de la .
densité du prédateur se répercute a I'ensemble AT @

\de la chaine trophique.

-~

Le module antagoniste-mutualiste : La
premiére étude théorique d'un module
comprenant deux types d'interactions a été
faite par Jang (2002). Holland et al. (2013) ont
décrit mécanistiquement l'effet indirect entre
les deux types d'interactions, mettant en
valeur l'asymétrie existante entre mutualistes
et antagonistes.

N\
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Le module de cascade trophique a été verbalement proposé par Hairston et al. (1960), a
partir d’une affirmation 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 mémes controlés par leurs prédateurs. Cette idée a ensuite été formalisée par un modéle
mathématique (Oksanen et al., 1981). Ce modéle implique un controle « top-down » des
communautés. Une modification 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
mémes consomment les algues. La réduction de la densité d’oursins par les loutres a un effet
indirect positif sur la densité des algues (Estes & Duggins, 1995). L’existence de ces cas-
cades trophiques devient particuliérement importante dans un contexte de disparition des
prédateurs supérieurs, dit aux changements globaux (Estes et al., 2011). Le modéle verbal
de Hairston et al. a cependant été fortement contesté, la prédominance des effets « top-
downs » étant remise en cause par ’existence de nombreuses études montrant un controéle
« bottom-up » des populations (White, 1978; Hunter & Price, 1992; Power, 1992). Une
issue possible a ce débat est que les deux mécanismes agissent de maniére conjointe (rien
n’est donc tout noir ou tout blanc), et qu'’il est donc important de connaitre les facteurs a
lorigine de la prédominance de 'un ou de I'autre des mécanismes. Cependant, la notion de
cascade trophique a pu étre étendue a I’échelle du réseau, montrant 'importance des effets

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

A la différence des interactions antagonistes, trés peu de modules comprenant des in-
teractions mutualistes ont été étudiés dans un but de description des effets indirects. La

majorité des modéles théoriques simples en écologie des interactions mutualistes représente
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deux espéces en interaction. Le but principal de ces modéles a été de comprendre quels fac-
teurs peuvent stabiliser les densités des espéces impliquées dans une ineraction mutualiste
(Dean, 1983; Wolin & Lawlor, 1984; Wright, 1989). En effet, May (1976) dans un modéle
simple de mutualisme a décrit le phénomeéne d’« orgie de mutualisme ». Les deux espéces
ayant un effet bénéfique 'une sur l'autre, leurs densités augmentent de maniére infinie, au
travers d’une boucle de rétroaction positive. De nombreux modéles 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 effets indirects existant au sein des réseaux trophiques ont pu étre décrits
par 'utilisation de modules simples de communauté tandis que peu de modéles simples de

mutualisme ont pris en compte un nombre d’espéces supérieur a deux.

En conséquence de ce faible développement des modéles simples de mutualisme com-
paré aux modéles antagonistes, trés 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 'importance du couplage antagoniste-mutualiste et les effets des interactions

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

Heithaus et al. (1980) ont considéré 'influence d’une interaction prédateur-proie sur la
dynamique de deux espéces impliquées dans un mutualisme. Ainsi, ces auteurs ont construit
un modéle 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 méme occasion, la dispersion des graines. A cette interaction
mutualiste, les auteurs ajoutent une troisiéme espéce, antagoniste de la plante qui consomme
les graines de la plante, sans les disperser (Heithaus et al., 1980). Ce modéle met en évi-
dence l'effet stabilisateur de I'interaction antagoniste sur la dynamique des densités de deux
mutualistes. Ainsi, la prise en compte de ce consommateur de graines diminue les zones oil
le phénoméne d’« orgie de mutualisme » intervient, par un effet 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 modéle, 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 offrir de service de pollinisation).
De plus ce pollinisateur est lui méme consommé par un prédateur. Ce module met en avant
un effet bénéfique des interactions mutualistes sur la stabilité des densités des différents or-
ganismes et sur le maintien de la communauté. Bien que trés différent des premiers modéles
de mutualisme (Dean, 1983; Wolin & Lawlor, 1984; Wright, 1989), ce modéle contredit I'idée
selon laquelle I'instabilité dynamique inhérente aux interactions mutualistes se répercute a

I’échelle de la communauté (Ringel et al., 1996).

La question de la stabilité des densités et de I'effet stabilisant ou non de chaque type d’in-
teraction sur I’autre est donc une question importante au sein des communautés antagonistes-
mutualistes. Dans deux études récentes, la notion d’effets 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 modéle 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 effet densité-dépendant positif sur la plante, a un effet indirect
positif sur le parasite. Au contraire, le parasite, toujours par un effet densité-dépendant,
a un effet négatif sur le pollinisateur. Ainsi, la prise en compte d’interactions mutualistes
et antagonistes permet de mettre en évidence une interaction indirecte différente de celles
connues dans la littérature, qui se caractérise par une asymétrie de signe (+; —) (Holland
et al., 2013) (voir box 2). Ces effets 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).

Effets asymétriques et perturbations

Différents modéles simples comprenant simultanément des interactions mutualistes et an-
tagonistes ont ainsi été étudiés. Les notions de stabilité des densités, liées a la présence de
chaque type d’interaction, ont été discutées et un possible role stabilisateur des interactions
mutualistes a ainsi pu étre mis en évidence. Deuxiémement, la considération de modules
antagonistes-mutualistes a permis de mettre en évidence un nouveau type d’effet indirect au

sein des communautés, qui se caractérise par une asymeétrie d’effet.

Cependant, malgré 'apport de ces modéles pour la compréhension des communautés
naturelles, notre connaissance des conséquences du couplage des interactions antagonistes-
mutualistes reste fragmentaire. En particulier, comprendre le role de 'interaction asymé-
trique décrite par Holland et al. (2013) sur la dynamique des communautés est trés im-
portant dans un contexte de changements globaux et d’augmentation des perturbations.
Les organismes étant soumis a de nombreuses perturbations qui augmentent leur taux de
mortalité, il est important de décrire I'influence de cette interaction indirecte (4; —) pour

les variations de densité des espéces. En effet, si dans un modéle tel que celui d’Holland
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et al. (2013), le pollinisateur et le parasite sont soumis & une méme perturbation, la fagon
dont cette perturbation affecte chaque organisme peut avoir des conséquences totalement
opposées. Si le pollinisateur est plus affecté que le parasite, alors I'effet indirect positif du
pollinisateur disparaitra. Au contraire si le parasite est plus affecté, c’est 'effet indirect néga-
tif qui diminuera. Les variations de densités suite & une perturbation sont donc dépendantes
de la balance entre ces effets indirects positifs et négatifs et de la facon dont chaque orga-

nisme est affecté par la perturbation.

Ces questions d’asymétrie entre interactions antagonistes et mutualistes et d’effets des
perturbations sur la dynamique écologique des communautés sont a 1’origine du premier cha-
pitre de cette theése (chapitre 2). Un module simple de communauté est construit, comprenant
une plante, un pollinisateur et un herbivore. Le pollinisateur et I’herbivore sont affectés par
la méme perturbation (i.e. des insecticides, voir partie 1.3), mais avec une intensité différente.
Les conséquences de cette perturbation pour le maintien, les densités et la stabilité de ce

module sont explorées.

Le cas du papillon

Cet effet indirect asymétrique devient particuliérement intéressant lorsque 'on revient
au cas particulier des lépidoptéres. Dans ce type de systéme, le pollinisateur et ’herbivore
correspondent a la méme espéce, mais a différents stades. Ainsi, les effets indirects positifs
et négatifs au travers des plantes agissent sur la méme population. Si plusieurs plantes sont
considérées, différentes prédictions émergent selon que le stade mutualiste ou antagoniste est
considéré. Un recouvrement de niche important (i.e. les deux stades consomment les mémes
types de plantes) a un effet négatif sur le stade mutualiste et une pression de sélection
favorisant une séparation des plantes hotes entre les deux stades apparait. Au contraire,
le recouvrement de niche étant bénéfique au stade antagoniste, une deuxiéme pression de

sélection apparait au sein de la méme espéce, 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-a-vis du spectre d’hotes des organismes. Ces questions et I’étude de la dynamique de ce
type de systéme ont fait 'objet d’'un stage que j’ai coencadré au cours de ma thése. Les

résultats sont détaillés et discutés dans ’annexe A.

1.2.3 Interactions antagonistes, interactions mutualistes et évolu-

tion des traits
Des effets densités dépendants mais aussi traits-dépendants

Les précédents paragraphes se sont focalisés sur des effets densités-dépendants au sein
des communautés. Cependant, les interactions entre organismes, qu’elles soient directes ou
indirectes, ne sont pas uniquement gouvernées par des effets de densités, mais sont aussi mo-
dulées par les traits des différents organismes (Ohgushi, 2005; Ohgushi et al., 2012). L’étude
des traits phénotypiques des organismes et de la facon dont ces traits affectent les interactions
est un vaste champ d’étude de I’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 thése se
focalisant sur des interactions plantes-herbivores et plantes-pollinisateurs, nous nous inté-
resserons principalement a ces deux relations particuliéres. Nous verrons ensuite comment
la considération du couplage entre les deux types d’interactions peut affecter I’évolution de
ces traits. La figure 1.1 représente schématiquement les différents 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 consommeées 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 coté des plantes, il existe deux grands types de défenses : des défenses directes (la
plante produit directement des composés ou structures qui ont un effet 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 étre physiques ou chimiques (Johnson, 2011). Les défenses
physiques constituent en général des barriéres a la consommation de tissus par les herbivores,
telles que Dexistence de trichomes ou d’épines (Agrawal, 2011). Mais cette notion de défense
physique peut aussi étre mise en relation avec la notion d’apparence développée par Feeny
(1976). Selon cette hypothése, les plantes les plus apparentes dans le milieu subissent une
pression d’herbivorie plus forte. Le fait qu’une plante soit apparente est di & un ensemble
de traits phénotypiques, certains étant liés a la structure physique de la plante, tel que la
taille de 'organisme ou la présence de structures florales particuliérement 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 florales.

Les défenses d’ordre chimique sont celles qui ont regu le plus d’attention. Ce type de
défense se fait principalement par ’émission de composés secondaires toxiques pour les her-
bivores (Agrawal, 2011; Johnson, 2011). Ces composés peuvent étre volatiles (Composés
Organiques Volatiles) et avoir une fonction repoussante, avant la consommation par les her-

bivores ou peuvent étre stockés dans les tissus et ingérés par les herbivores au cours de la
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consommation (tannins par exemple) (Després et al., 2007; Johnson, 2011). Ces métabo-
lites secondaires peuvent étre constitutifs (émis en permanence par la plante) ou induits par
I'herbivorie (Després et al., 2007; Agrawal, 2011).

Du c6té des herbivores, il existe aussi différents types de contre-défenses associées a
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 cotliteuse a
mettre en place, elle présente, par contre, des implications en terme de quantité de ressources
disponibles. En effet, un herbivore présentant ce type de comportement ne peut consommer
qu’une faible proportion des plantes présentes dans I’environnement. Un deuxiéme mécanisme
de défense comportementale existe. Ainsi, certains herbivores arrivent a 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). Enfin, de nombreux herbivores présentent des
voies de détoxification des métabolites secondaires produits par les plantes (Després et al.,
2007). Si ce mécanisme de contre-défense est colteux dans sa mise en place, il présente un
intérét en terme de ressources. En effet, des insectes possédant ces voies de détoxification
peuvent ainsi consommer des plantes trés défendues et donc peu consommées. C’est le cas,
par exemple, de la larve du lépidoptére Papilio polyzenes qui se nourrit exclusivement sur des
plantes produisant des furanocoumarines (Li et al., 2003). Dans certains cas, les composés
de défenses consommeés par les herbivores sont mémes 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 influence directement le degré de spécialisation de ces herbivores. Un
herbivore réutilisant des composés de défense pour sa propre défense aura alors tendance
a se spécialiser sur la plante fabriquant ces molécules. Dans certains cas, ’émission de ces
molécules toxiques par les plantes peut méme servir de signal pour ces herbivores spécialistes

(Miiller-Schérer et al., 2004). 11 est donc possible que herbivores spécialistes et généralistes
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induisent des pressions de sélections opposées sur I’émission de ces composés toxiques par
les plantes (Miiller-Schérer et al., 2004).

L’émission de molécules anti-herbivores par les plantes peut aussi servir de mécanismes
de défenses indirectes. Ces molécules peuvent étre 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 étre utilisé par ces prédateurs de maniére trés spécifique.
Deux espéces d’herbivores, Heliothis virescens et Helicoverpa zea entrainent 1’émission de
composés différents chez la méme espéce de plante. Le parasitoide spécialiste de H. wvires-
cens peut discriminer les deux types de bouquets d’odeurs et reconnait celui associé a son
hote (De Moraes et al., 1998). Cependant, les conséquences de '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, a 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 systéme (Agrawal, 2011; Johnson, 2011).

Une premiére question provient directement de cette diversité. Il est souvent supposé
que la mise en place de ces défenses est cotliteuse pour la plante, en terme d’énergie, bien
que ce coilit ne semble pas toujours exister ou soit difficile & 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 étre allouée
a la reproduction de la plante (Herms & Mattson, 1992). La production de différents types

de défense est aussi soumise a4 un compromis allocatif (Agrawal, 2011; Johnson, 2011). Par
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exemple, une plante ne peut produire 'ensemble des composés métaboliques de défenses
existants et ne peut se défendre efficacement contre ’ensemble des herbivores. L’existence
de ce type de compromis a pu étre montré chez Solanum carolinense, qui est confrontée a
de nombreux herbivores différents (Wise & Rausher, 2013). Cependant, une méta-analyse a
mis en évidence que ces compromis entre différents types de défenses sont peu vérifiés quand
on considére différents 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 a proposer la notion de
syndrome de défense : certains traits défensifs se retrouvent fréquemment ensemble et c¢’est
'association particuliére de ces traits qui caractérise la défense d’une plante (syndrome induit
vs constitutifs par exemple) (Agrawal & Fishbein, 2006).

Parallélement a cette notion de compromis chez les plantes, se pose la question de la
spécialisation du coté herbivore. En effet, il est cotiteux 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 a différents compromis (Krieger et al., 1971; Després et al., 2007; Ali &
Agrawal, 2012). La consommation efficace d’une plante-hote induit une pression de sélection
chez I'herbivore pour la mise en place de contre-défenses spécifiques a cette plante-hote. Si
cette contre-défense est coiiteuse a mettre en place, alors une prédiction possible est que les
herbivores présentant des systémes de contre-défenses efficaces vont aussi présenter un fort
degré de spécialisation. Ainsi, ces herbivores peuvent, par exemple, détoxifier efficacement
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 polyzenes (Li et al., 2003). Au contraire, la prédiction pour les herbivores généralistes
est qu’ils ne peuvent présenter des mécanismes de contre-défenses efficaces et spécifiques
contre toutes leurs plantes-hotes, mais plutot des contre-défenses dites « universelles » (Ali
& Agrawal, 2012).

Différentes hypothéses peuvent étre proposées pour prédire la dynamique coévolutive de
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ce type de systéme. L’hypothése 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 efficace, alors une pression de sélection existe pour
la mise en place d’'un nouveau mécanisme de défense. Dans ce cas, ’herbivore spécialiste est
alors sélectionné pour présenter un nouveau mécanisme de contre-défense. Cette suite d’éve-
nements induit une coévolution sans fin entre plantes et herbivores, avec une augmentation
du niveau de défense et de contre-défense au cours de I'histoire évolutive de I'interaction.
Cependant, cette escalade n’est pas toujours retrouvée (Agrawal & Fishbein, 2008). En effet,
au sein du genre Asclepias, une étude phylogénétique a montré un déclin dans I’émission
de défenses métaboliques, au cours de I'histoire coévolutive, au profit d’'une croissance plus
importante des plantes et d’une capacité de tolérance (Agrawal & Fishbein, 2008). Cette
observation a amené les auteurs a émettre une hypothése différente de la course aux arme-
ments : une plante attaquée par un spécialiste peut subir une pression de sélection amenant
a la disparition de ces défenses, puisqu’elles sont inefficaces, et a 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, ot un fort niveau de sinigrine (un métabolite secondaire
défensif) entraine une augmentation de la valeur sélective en présence d’herbivores généra-
listes, une baisse en présence de spécialistes et a finalement peu d’effet quand les deux types

sont présents (Lankau, 2007).

La coévolution entre plantes et herbivores pose donc de nombreuses questions sur la
diversification de ces communautés. Le modéle de la course aux armements prédit une co-
évolution fine entre espéces, la diversification se faisant au méme rythme que ce soit pour
les plantes et pour les herbivores, en fonction de I'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 ’hypothése d’une évolution séquentielle des traits, associée a de la radiation adapta-
tive. Un nouveau mécanisme de défense apparait chez une plante, permettant de supprimer
la pression d’herbivorie et entrainant une radiation adaptative des plantes suite a ’ouver-
ture de nouvelles niches (Ehrlich & Raven, 1964; Agrawal, 2011). Dans un deuxiéme temps,
une contre-défense apparait chez les herbivores qui se diversifient alors, en se spécialisant
sur 'ensemble des plantes. Selon ce modéle, la diversification 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 confirmée par certaines
études (Armbruster, 1997; Becerra, 1997). Enfin, le fait que Pexpression de défenses puisse
étre labile au cours de I’évolution des plantes (Agrawal & Fishbein, 2008) remet en cause
ces hypothéses prédisant une diversification et une spécialisation toujours plus importante,
au profit 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 fine ?

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 I’écologie évolutive des interactions
plantes-pollinisateurs, et sont a 1’origine de nombreuses questions sur les mécanismes a la
base de ces interactions (Darwin, 1862; Harder & Johnson, 2009). De maniére intéressante,
les questions posées dans le cadre de la biologie de la pollinisation sont trés similaires a celles

étudiées dans le cadre des relations plantes-herbivores.

Une premiére question posée par différents 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 I'existence de traits favorisant 1’attraction
des pollinisateurs, que ce soit des traits augmentant la détection des fleurs dans le pay-
sage ou des traits augmentant l'attractivité des plantes (odeurs florales). Du point de vue
des pollinisateurs, cela implique 'existence de traits permettant une meilleur détection des
plantes (Riffell 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 ’attractivité des pollinisateurs a été aujourd’hui
démontrée, en particulier le role des couleurs florales (Bradshaw & Schemke, 2003; Rausher,
2008; Hopkins & Rausher, 2012), de la taille et de la forme des corolles (Schemske & Brad-
shaw, 1999; Gomez et al., 2009), de la fabrication de nectar (Schiestl & Johnson, 2013) et de
’émission de composés volatiles (Raguso, 2008). Il existe donc une diversité importante de
structures et de traits associés a l'attractivité des pollinisateurs. Il est intéressant de noter
que ces traits ne sont pas « universels » mais que différents traits, voire valeurs de ces traits,
vont attirer préférentiellement certains pollinisateurs, au détriment d’autres. Par exemple,
au sein du genre Mimulus, espéce, Mimulus lewisii présente des fleurs de couleur rose et
attire préférentiellement des pollinisateurs insectes, alors que Mimulus cardinalis présente
des fleurs de couleur rouge et est pollinisée par des colibris (Schemske & Bradshaw, 1999).
Une modification de la couleur d’une fleur, par manipulation génétique induit un changement
important de type de pollinisateur (Bradshaw & Schemke, 2003).

Du coté des pollinisateurs, deux types de mécanismes permettent d’expliquer leur capa-
cité de détection (Wright & Schiestl, 2009; Schiestl & Johnson, 2013; Riffell et al., 2014).
Les capacités d’apprentissage des pollinisateurs permettent ainsi & ceux-ci de discriminer
les plantes, selon la quantité et la qualité des ressources fournies (Wright & Schiestl, 2009).
L’existence de certaines préférences antérieures a l'interaction de pollinisation, a aussi été
mise en évidence (Schiestl & Johnson, 2013). Ainsi, un certain nombre d’espéces de scara-

bées est attiré par les composés de scatol émis par leurs plantes hotes Araceae (Schiestl &

43



Détterl, 2012). Les auteurs montrent que cette attirance pour ces composés est antérieure a
la mise en place de la relation de pollinisation. En effet, ces composés sont aussi émis par
les matiéres 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 'exploitation d’un biais de perception

préexistant chez ces coléoptéres (Schiest]l & Détterl, 2012; Schiestl & Johnson, 2013).

Différents auteurs ont proposé différents modéles 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 fine qui existe entre structures florales et structures
morphologiques des pollinisateurs. Cette idée se trouve a son paroxysme chez Angraecum
sesquipedale, qui est nommeée vernaculairement 1’« orchidée de Darwin ». Cette plante pré-
sente un tube floral, contenant du nectar, long d’une trentaine de centimétres. Un lépidoptére,
Xanthopan morgani praedicta, posséde en réponse une trompe d’une trentaine de centimétres
permettant d’aller consommer ce nectar. Cette remarque de Darwin, sur la coévolution fine
entre pollinisateurs et structures florales, sera a la base du premier modéle permettant de pré-
dire I’évolution des traits floraux et des traits des pollinisateurs (Stebbins, 1970). Ce modéle
dit du « most effective pollinator » prédit une spécialisation de la plante qui facilite la rela-
tion de pollinisation avec le pollinisateur le plus efficace (Stebbins, 1970). Ce modéle prédit
ainsi une spécialisation tres forte des interactions au sein des réseaux de pollinisation. Cette
premiére prédiction reprend les idées de courses aux armements (Dawkins & Krebs, 1979).
Méme §’il est difficile de parler d’armements, 1’évolution des interactions de pollinisation se
fait selon une « pairwise coevolution » (Janzen, 1980), c’est & dire une coévolution fine entre
une plante hote et son pollinisateur. Une pression de sélection existe chez la plante hote 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 1’oriente
vers une détection de plus en plus fine de ces traits attractifs. Ce type de coévolution, crée

un emballement positif mutuel qui améne & une spécialisation extréme des deux interacteurs,

44



d’ou le terme de « pairwise ». Le terme de course aux armements peut méme étre vérifié.
En effet, chez 'orchidée de Darwin, 'augmentation du tube floral oblige le pollinisateur a
entrer dans la fleur et favorise donc la pollinisation en augmentant le contact avec le pollen.
L’augmentation de la trompe permet quant a elle au pollinisateur de ne pas entrer dans
la fleur, limitant ainsi le colit du transport de pollen. Si les effets de I'interaction entre les
deux espéces sont positifs pour les taux de croissance de chaque organisme, la coévolution
est par contre antagoniste, chaque partenaire étant sélectionné pour minimiser le coiit de la
pollinisation.

Le modéle de Stebbins et la notion de spécialisation extréme 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 effectivement des spécialistes, d’autres étant fortement géné-
ralistes (Bascompte et al., 2003). De plus, différentes études phylogénétiques ont montré que
la spécialisation n’est pas une caractéristique universelle des interactions de pollinisation et
que la spécialisation des pollinisateurs semble étre un trait labile évolutivement (Thompson,
1998; Waser & Ollerton, 2006). Enfin, par un modéle graphique simple, Aigner montre que
la spécialisation sur le pollinisateur le plus efficace, prédite par Stebbins, n’est pas forcément
sélectionnée, le compromis existant dans 'attraction des différents pollinisateurs entrant
également en considération (Aigner, 2001; Waser & Ollerton, 2006). Ainsi, une plante peut
présenter un phénotype généraliste, si le colit de 'attraction d’un nouveau pollinisateur au

détriment du pollinisateur le plus efficace est limité (Aigner, 2001).

L’évolution des traits d’interactions, que ce soit du c6té du pollinisateur ou du coté de la
plante, améne donc directement a 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 'existence de « pairwise coevolution » n’est pas universelle au sein de ces réseaux de
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pollinisation, lorsque les interactions entre deux espéces sont considérées, cette idée peut étre
reprise a I’échelle du groupe fonctionnel (Fenster et al., 2004). En effet, Fenster et al. (2004)
mettent en avant 'idée que certaines plantes se spécialisent dans ’attraction de guildes de
pollinisateurs. Ainsi, certains traits floraux se retrouvent de maniére préférentielle au sein
des mémes fleurs, conduisant au concept de « syndrome de pollinisation ». Ces syndromes
se définissent par un ensemble de traits coévoluants, et favorisent I'attraction d’un groupe
fonctionnel de pollinisateurs (Fenster et al., 2004; Willmer, 2011). Si 'exemple des Mimulus
est repris, Mimulus lewisit présente des fleurs roses, une corolle ouverte et une forme de pé-
tales favorisant 'atterrissage des insectes, tandis que Mimulus cardinalis posséde des fleurs
rouges, une corolle fermée et des anthéres dont la forme favorise le contact du pollen avec

des oiseaux pollinisateurs (Schemske & Bradshaw, 1999).

Enfin, un dernier point largement discuté dans les études s’intéressant & la biologie de la
pollinisation est la notion de diversification des angiospermes (Harder & Barrett, 2006).
A partir de son modéle, Stebbins (1970) fait la prédiction que les interactions plantes-
pollinisateurs sont & I'origine de la diversité existante des angiospermes et propose une vision
de la radiation adaptative des angiospermes se basant sur les mécanismes de coévolution fins
entre plantes et pollinisateurs et une forte spécialisation des interactions de pollinisation
(Kay & Sargent, 2009). L’étude de Gigord et al. (2001) décrit un systéme ou 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 & discriminer un morphe de couleur quand sa fréquence devient
trop forte et ne visitent plus les fleurs présentant cette couleur (car 1'orchidée n’offre 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 & 'origine de la diversification de ces deux morphes. Une étude réalisée
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chez les orchidées pollinisées par la tribu des abeilles Euglossini, montre 'importance de
ces pollinisateurs dans la diversification des angiospermes (Ramirez et al., 2011). Les males
euglossines offrent des récompenses a la femelle, récompenses qu’ils peuvent récolter sur les
fleurs des orchidées. L’approvisionnement en récompense par les orchidées est un trait qui est
apparu secondairement, les males euglossines pouvant récolter les récompenses sur d’autres
plantes. La mise en place de ce trait chez les orchidées a entrainé une diversification de ces
derniéres, qui se spécialisent sur les différentes espéces d’euglossines existantes. Ces études
montrent que les pollinisateurs peuvent donc étre a 'origine de la diversification des plantes
a fleurs et peuvent maintenir la diversité des traits floraux impliqués dans ’attraction des
pollinisateurs. Cependant, le modéle de Stebbins induit une diversification simultanée des
plantes et pollinisateurs tandis que 'exemple des Fuglossini semble suggérer une diversifica-
tion plus tardive des plantes, sur les différentes espéces de pollinisateurs existants. Il existe
donc encore de nombreuses incertitudes quant a la prépondérance de ces différents méca-
nismes et les conditions favorisant la diversification 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 étre captés par d’autres types d’orga-
nismes.

Différentes espéces 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 mémes organismes, que ce soit des antagonistes ou des mutualistes, ce qui induit
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des effets indirects entre celles-ci. Certaines études ont montré que les traits d’une plante,
impliquée dans des interactions antagonistes, peuvent avoir un effet sur les plantes voisines.
Ainsi, la production de composés volatiles suite a ’herbivorie chez une plante peut entrainer
une augmentation de la production de défenses chez les plantes voisines, bien qu’elles ne
soient pas directement attaquées (Karban et al., 2013).

Enfin, 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 étre antagonistes, en impliquant des herbivores
endogés ou des mircoorganismes parasites, mais peuvent aussi étre 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’effets
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 modifiant les
interactions avec les pollinisateurs et les herbivores (Bezemer & van Dam, 2005). L’inverse
peut aussi étre vraie, les herbivores consommant les parties aériennes de la plante modifiant

les interactions avec les microorganismes symbiotiques (Barber et al., 2012).

Une coévolution antagoniste-mutualiste

Nous avons vu que I'étude de I’évolution des interactions plantes-herbivores et plantes-
pollinisateurs correspond & de vastes champs d’étude. Ces études se sont concentrées sur le
role des différents 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 thémes de la spécialisation,
de la diversification et en essayant de décrire des modéles 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 mémes communautés. Si cette coexistence a des im-
plications directes pour la transmission des effets indirects densités-dépendants au sein des
communautés naturelles, certains traits peuvent aussi étre a I'origine du couplage entre les
différents types d’interactions (Strauss & Irwin, 2004). Herrera (1996) et Strauss (1997) ont
émis I'idée que les traits floraux, qu’ils soient de défense ou d’attraction sont soumis & 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 effets des pollinisateurs et des herbivores sur la fitness de la plante Helleborus fetidus
ne sont pas additifs mais interactifs (figure 1.2a). Ce résultat a été confirmé par différentes
études par la suite (Gomez, 2005; Gomez et al., 2009). Différents 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 'interaction de pollinisation affecte aussi son investissement
dans l'interaction d’herbivorie. Les plantes se trouvent donc confrontées a 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 I'herbivore
Manduca sexta sur le tabac. L’hypothése faite est que le nectar constitue un signal honnéte
de la qualité de la plante pour 'herbivore (Adler & Bronstein, 2004). Dans le méme ordre
d’idée, la présence de nectar attire & la fois les pollinisateurs et les insectes consommant
le nectar sans offrir de service de pollinisation (Irwin et al., 2004). De méme, les bouquets
d’odeurs émis par les plantes et percus par les pollinisateurs, peuvent aussi étre utilisés

par les herbivores comme indices de la présence de plantes hotes (Theis, 2006; Theis et al.,
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2007). Enfin, la couleur des fleurs 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 (figure 1.2b). Les pressions de sélection opposées sur la couleur de
la corolle pourraient étre a l'origine du maintien du polymorphisme (Irwin et al., 2003).

Certains traits de défenses peuvent aussi entrainer une répulsion des pollinisateurs. Les
composés toxiques pour les herbivores peuvent aussi étre 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 différents tissus de la plante et se
retrouvent dans le nectar, entrainant un effet négatif sur les pollinisateurs (Adler, 2000).
D’autres hypothéses 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 role anti-
microbien. Dans une étude récente, Adler et al. (2012), montre que la dépendance aux pol-
linisateurs est corrélée négativement & la dose de nicotine (un composé de défense contre
les herbivores) chez les espéces de plante du genre Nicotiana. Ainsi, une espéce dont la re-
production se fait principalement par les pollinisateurs présentera un taux de nicotine faible
(figure 1.2¢). Les alcaloides présents dans les fleurs pour la défense se retrouvent aussi dans le
nectar, par transport passif dans les tissus de la plante. Dans le méme ordre d’idée, Kessler
et al. (2011) ont montré que 'émission de composés volatiles suite & I’herbivorie diminue
Pattractivité de la plante pour un pollinisateur. L’hypothése faite est que le pollinisateur
utilise ces composés comme le signal d’une détérioration de I’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
controlant la couleur de la fleur dans 'ultraviolet (et attirant ainsi les pollinisateurs) est aussi

un composé de défense anti-herbivorie dans les anthéres et carpelles de la plante (Gronquist
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et al., 2001). Ainsi le méme composé peut, dans certain cas, étre utile pour l'attraction et la
répulsion des insectes. Kessler et al. (2013) ont montré que les plantes du genre Petunia pos-
sédent un bouquet floral 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 différentes études et qui a été énoncée dans différents articles est
qu’il est nécessaire de prendre en compte les interactions antagonistes et mutualistes pour
comprendre I’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 effet interactif
sur la plante qu’il est nécessaire de considérer (Herrera et al., 2002). En particulier, cet effet
interactif pourrait expliquer la labilité des traits d’attractions et de défenses au cours de
I'histoire évolutive des plantes (Agrawal & Fishbein, 2008), et I’existence d’un polymorphisme
de ces traits (Irwin et al., 2003; Strauss & Irwin, 2004; Strauss & Whittall, 2006). De la
méme fagon, il est possible que ce compromis écologique entre herbivorie et mutualisme
soit & lorigine de la diversification des plantes & fleurs. Différentes études expérimentales et
empiriques se sont donc intéressées a ces questions et ont montré I'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 systéme de maniére mécanistique et vérifié la possibilité de diversification
des plantes selon ce compromis écologique. Ces questions sont a 'origine de deux chapitres
présentés dans cette thése. Dans le chapitre 5, nous nous intéresserons a I’évolution d'un
trait d’interaction d’une plante soumise a des pressions de pollinisation et d’herbivorie. Nous
verrons comment la modification des paramétres environnementaux affecte la structure et
I’évolution des communautés plantes-pollinisateurs-herbivores. Dans le chapitre 6, nous nous
intéresserons directement & cette notion de diversification. Si les pollinisateurs et herbivores

sont a origine de la diversification des plantes a fleurs, comment cette diversification se
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FIGURE 1.2 — Expériences montrant I'importance du couplage entre interactions antagonistes
et mutualistes pour la dynamique évolutive des traits d’interactions des plantes. (a) Ce graphe
montre la quantité de graines qui émergent (utilisée comme un indice de la fitness) chez
Helleborus fetidus en fonction de la présence de pollinisateurs et d’herbivores. es résultats
montrent un effet interactif de la présence d’herbivores et de pollinisateurs sur la quantité
de graines qui émergent. Tiré de Herrera et al., 2002. (b) Graphe montrant la préférence
d’oviposition de Pieris rapae sur la plante Raphanus sativus en fonction du morphe de
couleur de cette plante. A- est le morphe préférentiellement visité par les pollinisateurs.
Plus le rang d’utilisation est faible, plus le morphe est préféré par I’herbivore. Tes résultats
montrent que P. rapae utilise de maniére préférentielle le morphe A-. Tiré de Trwin el al.,
2003. (c¢) Graphe montrant la quantité de nicotine, un composé de défense, dans les feuilles
de différentes espéces de Nicotiana, en fonction de la dépendance aux pollinisateurs. Plus
I'espéce est dépendante, moins elle produit de nicotine. Tiré de Adler et al., 2012.

1.2.4 Ecologie, évolution : dynamiques éco-évolutives ?

Nous avons vu que les interactions antagonistes et mutualistes peuvent étre couplées au
travers de denx grands types de mécanismes : des effets indirects densités-dépendants et an
travers de traits impliqués dans des compromis écologiques. Ces deux mécanismes ne sont
bien sfir pas exclusifs, comme c’est le cas chez les plantes & fleurs. Chacun de ces mécanismes
a des conséquences pour le fonctionnement des communautés que ce soit an travers de la
dynamique écologique ou de la dynamique évolutive. Ainsi, la pression de sélection sur un
trait d’interaction d’'une plante dépendra fortement de la densité relative de pollinisateurs

et d’herbivores, de leurs taux d’interactions et de leurs efficacités respectives. Tout facteur
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extérieur modifiant ces caractéristiques des populations de pollinisateurs et d’herbivores (e.g.
une perturbation) modifiera la pression de sélection exercée sur le trait et donc la valeur de
ce trait. En retour, une modification de ce trait affectera les interactions de pollinisation
et d’herbivorie et changera les densités de pollinisateurs et d’herbivores. Ce type de phé-
noméne ou la dynamique écologique affecte la dynamique évolutive et inversement ameéne
directement a la notion de boucles de rétroactions éco-évolutives. Si 'asymétrie de
leffet indirect entre interactions mutualistes et interactions antagonistes est considérée, les
prédictions sur la dynamique globale (i.e. éco-évolutive) des communautés deviennent par-

ticuliérement complexes et nous avons, a ’heure actuelle, trés peu d’informations sur ce sujet.

L’écologie et 1’évolution sont concomittantes

Différents auteurs ont récemment remis en cause 1'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 étre trés
rapide, quand les pressions de sélection associées sont fortes, ou quand la variabilité génétique
associée a ces traits est grande (Hairston et al., 2005). Coltman et al. (2003) ont étudié la
taille des cornes chez une population de mouflons soumise a 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 ’étude a été réalisée, la taille moyenne des cornes de mouflons dans la
population a baissé de 30% environ (Coltman et al., 2003). Ce résultat montre la rapidité
a laquelle la valeur moyenne d’un trait peut changer au cours du temps. De plus, associé
a cette diminution de la taille des cornes, les auteurs montrent aussi une diminution de la
valeur reproductive des individus, ce qui peut étre néfaste pour la population (Coltman et al.,
2003).

De la méme fagon, Olsen et al. (2004) ont étudié la taille corporelle des individus de
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Gadus morhua, soumis a une pression de péche importante. Ils montrent une diminution de
la taille & maturité des organismes au cours des 30 années étudiées. Cette diminution de
la taille a maturité s’explique par une maturation plus précoce des poissons, permettant de
se reproduire le plus tot possible et évitant ainsi la surmortalité due a la péche. La taille
a maturité des poissons est fortement corrélée & leur taux de reproduction. Les auteurs
prédisent donc une diminution de ce taux de reproduction associée a la pression évolutive
générée par la péche, pouvant avoir des conséquences désastreuses pour le maintien des stocks
de Gadus morhua.

Ces deux exemples empiriques montrent la possibilité de réponses évolutives trés rapides
au sein des populations naturelles et I'importance de ces réponses pour le taux de croissance
des organismes. Ces dynamiques évolutives peuvent ainsi se répercuter a 1’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 ’évolution des algues Chlorella vulgaris et ont regardé I'impact de cette évolution sur
la dynamique de ces microorganismes et de leurs prédateurs rotiféres Brachionus caliciflorus.
Les auteurs montrent que les cycles de densités présentés par les proies et leurs prédateurs

sont différents selon que I’évolution des clones de C. vulgaris est possible ou non.

Conséquences pour la structure des communautés

Ainsi, I’évolution des traits des organismes peut étre rapide et avoir des conséquences
importantes pour les dynamiques écologiques de ces derniers et des espéces avec lesquelles
ils sont en interaction. Ces boucles de rétroactions éco-évolutives peuvent au final affecter la
coexistence des espéces au sein des communautés (Dieckmann & Ferriére, 2004; Kinnison &
Hairston, 2007; Fussmann et al., 2007). 11 existe peu d’études empiriques et expérimentales
traitant de ces questions (i.e. comment la dynamique évolutive des organismes affecte la
structure des communautés 7), di, en grande partie, 4 la complexité inhérente a la prise en

compte simultanée des dynamiques écologiques et évolutives a ’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 efficaces 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.

Grace a ce cadre théorique, les dynamiques éco-évolutives des interactions antagonistes
et mutualistes ont pu étre étudiées, mais encore une fois de maniére 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 a la
fois, a été de montrer que ’évolution n’est pas toujours optimisante. Les modéles évolutifs
utilisés avant la théorie des jeux et la dynamique adaptative font I’hypothése que la sélection
est optimisante. Ainsi la valeur sélective d’un organisme est définie comme absolue et ne
varie pas (i.e. le concept de paysage adaptatif définie par Fisher (1930)). Dans ce cas la
sélection ameéne toujours vers des optimums locaux de cette valeur sélective, associés a des
optimums de densité pour la population. La dynamique adaptative, en considérant que la
valeur sélective est dépendante de ’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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/ Box 3 : La dynamique adaptative \

L'évolution d'un organisme affecte ses traits et modifie la densité des autres organismes en
interaction avec lui, influencant ainsi la dynamique écologique des communautés naturelles.
En retour, cette modification de I'environnement affecte la dynamique évolutive, donnant
naissance a des boucles de rétroactions éco-évolutives (Metz et al., 1992 ; Dieckmann and
Law, 1996 ; Dieckmann and Ferriere, 2004 ; Post and Palkovacs, 2009). Ainsi, la dynamique
compléte des organismes et communautés ne peut étre totalement comprise sans prendre
en compte ces influences réciproques entre écologie et évolution. La dynamique adaptative
constitue un ensemble de concepts et outils permettant d'étudier ces dynamiques éco-
évolutives.

La fitness d'invasion : La notion de fithess d'invasion a été décrite par Metz et al. (1992).
Les échelles de temps écologique et évolutive sont supposées séparées. Ainsi, un mutant sur
le trait étudié apparait dans une population dite résidente, se trouvant a un équilibre
écologique. Sa fitness est alors déterminée a partir de I'état écologique du systeme. La
fitness d'invasion correspond au taux de croissance du mutant, qui apparait a une densité
négligeable dans I'environnement fixé par le résident, c'est-a-dire prenant en compte les
densités des différentes populations résidentes a I'équilibre écologique. Une fitness positive
indique que le mutant envahit la population résidente et devient le nouveau résident. Une
fitness négative indique que le mutant ne peut envahir et disparait.

L'équation canonique : En répétant le processus précédant (apparition d'un mutant puis
invasion ou disparition), la dynamique adaptative du trait considérée prend place. Ce modéle
individu-centré a été dérivé analytiguement par Dieckmann et Law (1996), au moyen d'une
équation déterministe représentant la dynamique évolutive de ce trait : I'équation canonique
de la dynamique adaptative.
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Cette équation représente la dynamique adaptative d'un trait phénotypique s, et peut étre
divisée en deux parties. Dans un premier temps, I'expression pa2N°(s) représente le potentiel
évolutif de la population, c'est a dire la variabilité phénotypique totale apportée par le régime
de mutation. y correspond au taux de mutation par individu, ¢° représente la variance
phénotypique associée a ces mutations et N°(s) correspond a la densité de la population
résidente. La deuxiéme partie de I'équation correspond au gradient de fitness associé au trait
S. w est la fitness d'invasion d'un mutant s,,, dans la population résidente de trait s. Le signe
du gradient de fitness définit la direction de I'évolution du trait s. Un gradient de fitness positif
indique que la valeur du trait va augmenter au cours de la dynamique évolutive. Un gradient
négatif indique que la valeur du trait va diminuer.

Stratégies singuliéres et stabilité : A partir du gradient de fitness, il est possible d'étudier
la dynamique évolutive du trait s. En effet, les équilibres évolutifs de s (appelés stratégies
singuliéres s*) correspondent aux valeurs qui annulent ce gradient de fitness. En différentiant
une seconde fois I'équation de la fitness, il est possible d'étudier le comportement de ces
stratégies singuliéres. Deux criteres existent en dynamique adaptative pour décrire ce
comportement. Le critére d'invasibilité indique si la stratégie singuliére peut étre envahie ou
non par un mutant ayant une valeur de trait proche. Le critére de convergence indique si le
trait s va converger vers la stratégie singuliere au cours de la dynamique évolutive ou au
contraire s'en éloigner. A partir de ces deux criteres quatre types de stratégies singulieres
sont possibles.




/Box 3 : suite \

- Une Continuously Stable Strategy (CSS) est une stratégie convergente et non-invasible. Ce

type de stratégies singuliéres correspond a un équilibre évolutif stable, ou la dynamique
évolutive s'arréte.

- Un repellor correspond a une stratégie invasible et non-convergente. Ces stratégies
singuliéres sont des points instables, la valeur du trait s'éloignant de la stratégie singuliére au
cours de la dynamique. Dans ce cas, lissue de la dynamique adaptative est fortement
dépendante des conditions initiales, selon que le trait de I'organisme se situe d'un coté ou de
l'autre du repellor.

- Un Garden of Eden est une stratégie non-invasible mais qui est aussi non-convergente.
Cette stratégie ne peut donc étre envahie mais ne peut étre atteinte au cours de la
dynamique évolutive. La dépendance importante aux conditions initiales est retrouvée avec
ce types de stratégies singuliéres

- Les Branching Points sont des stratégies singulieres convergentes mais aussi invasibles.
Ces points particuliers correspondent a des zones de fitness disruptives, amenant a de la
diversification.

Les Pairwise Invasibility Plots : Les Pairwise Invasibility Plots (PIP) constituent un moyen
pratigue de représenter la dynamique évolutive de traits dans le cadre de la dynamique
adaptative (Geritz et al., 1998). Ces graphes se placent dans le plan trait du résident/trait du
mutant. A chaque point, le signe de la fitness d'un mutant apparaissant dans la communauté
fixé par le trait du résident est représenté. Si cette fitness est positive, le mutant envahit et
devient le nouveau résident, si cette fitness est négative, le mutant n'envahit pas et le
systeme ne change pas d'état. La diagonale correspond a une isocline nulle de la fitness : le
mutant présente le méme trait que le résident et possede une fitness relative nulle. Une
deuxieme isocline nulle de la fithess est définie par les zones de fitness positives et négatives.
Le croisement de ces isoclines donne la valeur de la stratégie singuliere. La disposition
relative de ces isoclines donne la dynamique de la stratégie. Les graphes suivants montrent
les PIP associés aux quatre types de stratégies singulieres. Les zones blanches représentent
des zones de fitness négatives, les zones grises des zones de fithess positives.
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Branching Point : Un apport majeur de la e
dynamique adaptative a été de montrer
que la prise en compte de la boucle de
rétroaction éco-évolutive permet de créer
les conditions nécessaires amenant a de
la sélection disruptive et de générer de la
diversification phénotypique (Dieckmann
and Doebeli, 1999). Le graphique suivant
présente une simulation de dynamique
adaptative amenant a de la diversification.
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Ainsi une trajectoire évolutive suivie par une population peut amener la propre densité
de cette population a diminuer dans certains cas (Matsuda & Abrams, 1994; Dieckmann &
Ferriére, 2004). Dans un modéle représentant deux populations en interactions, Matsuda et
Abrams montrent que la prise en compte de la dynamique évolutive de la taille peut entrainer
une diminution de la densité de population au cours de 1’évolution (Matsuda & Abrams,
1994). Ce phénomeéne dit de « détérioration évolutive » est retrouvé dans le travail de Olsen
et al. sur le poisson Gadus morhua ou ’évolution de la vitesse de maturation des organismes
entraine une diminution de la densité de population (Olsen et al., 2004). Dans certains cas, la
trajectoire prise par la population peut méme amener celle-ci directement a son extinction,
un phénoméne connu sous le nom de « suicide évolutif » (Gyllenberg & Parvinen, 2001;
Dercole et al., 2002). L’évolution peut donc amener une population a 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 vérifié (Gomulkiewicz & Holt,
1995). La prise en compte de la boucle de rétroaction éco-évolutive s’ajoute donc a la théorie
de '« evolutionary rescue » en montrant que les conséquences de I’évolution peuvent étre
diverses sur une population (Ferriere & Legendre, 2013). Nous avons pu voir, au travers des
exemples des mouflons de Coltman et al. (2003) et des morues de Olsen et al. (2004), les
effets potentiellement dangereux de ces réponses évolutives pour le maintien des populations
naturelles. Ainsi, I’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 & Ferriére,
2004).

L’utilisation de la dynamique adaptative a aussi montré que I’évolution, en plus d’amener
une population & sa propre extinction, peut entrainer ’extinction d’autres espéces dans la
communauté (Dieckmann & Ferriére, 2004). Ce phénoméne a été décrit dans des modéles
prédateur-proie, ou I'adaptation de la proie améne le prédateur a son extinction (Dieck-

mann et al., 1995). Ce type de dynamique se retrouve aussi dans des systémes mutualistes
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(Bronstein et al., 2004). Dans un modéle étudiant la dynamique évolutive du changement
de partenaire au sein d’'un systéme mutualiste, Bronstein montre que I’évolution au sein
d’interactions mutualistes peut amener & ce phénoméne de « meurtre évolutif ».

Enfin pour tempérer ces résultats, la dynamique adaptative peut aussi prédire des effets
positifs de I'évolution sur les communautés. Ainsi, au sein de systémes prédateur-proie, la
prise en compte de I’évolution de la proie ou du prédateur peut amener la densité de chaque

compartiment & augmenter (Abrams, 2000).

Ainsi la prise en compte des dynamiques éco-évolutives peut étre d’une importance capi-
tale pour la compréhension de la dynamique globale des communautés et leur conservation
(Dieckmann & Ferriére, 2004; Kinnison & Hairston, 2007). Un point particuliérement impor-
tant & noter est que la prise en compte de ce type de dynamiques peut modifier 'effet des
différents types d’interactions. Si les interactions antagonistes ont un effet écologique négatif
sur le taux de croissance de leurs proies, elles peuvent dans certains cas avoir un effet positif
sur le taux de croissance de ces proies, au travers de la dynamique évolutive (Abrams, 2000).
Inversement si les interactions mutualistes ont un effet positif & court terme, elles peuvent
amener & l'extinction de certaines espéces 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 Ueffet
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 affecte-
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 modéles étudiant D'effet
d’organismes « tricheurs » au sein de communautés mutualistes (Ferriére et al., 2007; Jones
et al., 2009). Une diversité étonnante de phénomeénes existe dans ces deux modéles. Dans
certains cas, I’évolution du taux de natalité des mutualistes et des exploiteurs ameéne soit

vers une « purge évolutive » des exploiteurs par les mutualistes ou un « suicide évolutif » des
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pollinisateurs, entrainant la disparition de la communauté. De maniére étonnante, lorsque
I’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 (Ferriére et al.,

2007).

Il existe donc une diversité importante de dynamiques lorsque la boucle de rétroaction
éco-évolutive est considérée, avec des conséquences totalement différentes pour le maintien
et la conservation des communautés. Cette affirmation semble étre encore plus prononcée
lorsque les interactions antagonistes et mutualistes sont considérées simultanément. Cepen-
dant, les études théoriques s’intéressant a ces questions restent trop peu nombreuses et sont
de plus focalisées sur un systéme particulier : le cas des exploiteurs dans les interactions
mutualistes. Il est donc important de développer ces approches, afin de décrire les diffé-
rentes dynamiques possibles et de déterminer comment ces dynamiques peuvent affecter
les communautés. Ces questions seront au centre d’une majeure partie de cette thése. Un
premier chapitre permettra d’étudier ’asymétrie de I'effet 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 modéle et intégrera des approches de dynamique
adaptative, afin de comprendre I'impact de I’évolution au sein de ce type de communautés

particuliéres.

1.3 Agriculture, pollinisation et lutte anti-ravageurs

Les modé¢les utilisés au cours de cette thése pour étudier la dynamique éco-évolutive
des communautés antagonistes-mutualistes sont simples, afin d’obtenir des résultats analy-
tiques et de pouvoir décrire de maniére fine les mécanismes existant au sein de ce type de
communautés. Ainsi, ces modéles sont construits afin de représenter tout type de systéme

possédant deux types d’interactions, une interaction mutualiste et une interaction antago-
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niste. Cependant, nous pensons que ces modéles sont particuliérement intéressants, replacés
dans le cadre des communautés plantes-pollinisateurs-herbivores en milieu agricole. Au sein
des milieux agricoles, ces communautés sont confrontées a différents types de perturbations.
Différentes fonctions écosystémiques particuliérement importantes pour la production agri-
cole (i.e. lutte anti-ravageurs et service de pollinisation) sont associées & ces communautés.
La discussion des résultats de cette thése dans un cadre agricole peut donc offrir des éléments
de réflexion 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 fin de la seconde guerre mondiale, ’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 grace au développement de nouveaux outils technologiques
permettant des pratiques plus efficaces, a 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 efficaces en terme de productivité (Robinson & Sutherland,
2002; Evenson & Gollin, 2003). Il est important de remarquer que les milieux agricoles pré-

sentent une diversité importante a 1’échelle mondiale. En effet, il existe une variété de types
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de cultures et d’¢levages allant des milieux agricoles dits « intensifs », ot 'intervention de
I’homme est poussée a son paroxysme a des milieux beaucoup plus proches des milieux natu-
rels ot ’homme n’intervient que trés peu (Malézieux, 2012). La révolution verte ne s’est pas
faite & la méme vitesse et de la méme facon entre ces différents types de systémes agricoles.

Bien que profitable a la croissance des populations humaines, cette révolution verte a eu
des conséquences importantes pour les écosystémes et communautés naturelles, en particu-
liers au sein des systémes intensifs (Matson, 1997; Tilman, 1999; Tilman et al., 2001, 2002;
Evenson & Gollin, 2003). Les perturbations associées a cet accroissement de la productivité

agricole peuvent étre classées selon trois catégories.

Modification de la diversité végétale

La production agricole s’est focalisée sur les plantes les plus profitables pour les popu-
lations humaines. A I’heure actuelle, les trois principales plantes cultivées (riz, mais et blé)
représentent 45% de la production agricole mondiale (Loeuille et al., 2013). De la méme
facon, la diversité génétique de ces cultures a largement diminué au cours de I’expansion de
Iagriculture. Les processus de sélection artificielle ont amené a 'utilisation d’un nombre ex-
trémement restreint de variétés en agriculture intensive (Matson, 1997). Cette diminution de
la diversité spécifique et génétique végétale conduit a une modification 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 a 1'utilisation d’outils
agricoles plus performants, mais aussi a la modification 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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modifiant profondément les communautés écologiques présentes dans ces sols (Robinson &
Sutherland, 2002). Dans un deuxiéme temps, la modification de la taille et de la structure des
parcelles modifient les milieux agricoles a 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 & des conséquences néfastes pour le maintien des populations naturelles, telles que les
populations d’oiseaux (Krebs et al., 1999). De plus, cette modification du paysage affecte
directement certains services écosystémiques fournis par les écosystémes naturels et néces-
saires au maintien d’une production agricole haute, tels que le service de pollinisation et
le service de controle biologique (Bianchi et al., 2006; Ricketts et al., 2008). Enfin, 1’aspect
spatial étant particuliérement important pour la dynamique évolutive des organismes (i.e.
pour le flux de génes), ces modifications 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 thése. Au
cours des différentes études réalisées, nous nous focaliserons sur le role des intrants, que ce
soit I'utilisation des pesticides dans un cadre de lutte contre les ravageurs (chapitres 2, 3,

4) ou I'apport de fertilisants entrainant 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, ’apport de ces ressources au sein des milieux agricoles modifie forte-
ment les densités des différentes populations et les interactions entre organismes. De plus, la
présence de ces nutriments ne se cantonne pas aux parcelles cultivées, ceux-ci se déplacant

au sein de I'environnement et se retrouvant dans des milieux dits « semi-naturels » (prai-
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ries, haies, milieux aquatiques)(Kaiser, 2001). Au dela des conséquences environnementales
et sanitaires créées par I’ajout de ces molécules (Kaiser, 2001; Tilman et al., 2001), ces nutri-
ments modifient profondément les flux d’énergies au sein des communautés écologiques. La
prise en compte de cette perturbation se fait dans le cadre du débat autour de 'importance
des effets « top-down » et « bottom-up » (Hunter & Price, 1992; Power, 1992). Selon la
prépondérance de I'un ou 'autre des mécanismes et la longueur des chaines trophiques, les
conséquences pour la densité des différentes populations et pour la productivité des plantes
cultivées ne sont pas du tout les mémes. De la méme facon, la modification de ces densi-
tés entraine un changement conséquent des forces d’interaction entre organismes et par la
méme occasion des pressions de sélection s’exercant sur les traits de ces organismes (Loeuille
et al., 2013). Dans un modéle représentant 1’évolution des défenses chez une plante et des
contre-défenses chez son herbivore, Loeuille et Loreau (2004) montrent que '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 modification de la quantité de
ressources a des conséquences importantes pour les dynamiques écologiques et évolutives des
communautés naturelles et peut affecter 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 modéles et expérimentations ne prenant en compte que des
interactions antagonistes. D’un point de vue agricole, I’ajout de nutriments modifie le taux
de croissance des plantes et peut donc affecter 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 relacher les contraintes allocatives associées a la mise en place
de traits attractifs et sélectionner des plantes beaucoup plus attractives. Cependant, si ces
traits attractifs influencent aussi les interactions avec les herbivores, alors il est important
de déterminer comment cet ajout de nutriments peut affecter la dynamique éco-évolutive
du systéme entier. Il est donc nécessaire de considérer cette enrichissement dans un cadre

mutualiste-antagoniste et d’étudier 'influence 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.

Différents 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 derniéres (Powles & Yu, 2010). Mais différents
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 artificielle 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 a ces ravageurs de culture au sens large, de nombreux produits ont été développés
pour limiter les dégats causés par ces organismes indésirables. L’utilisation de ces pesticides
permet un gain considérable en terme de biomasse produite mais présente aussi des effets
collatéraux non négligeables, pouvant nuire & la durabilité des systémes agricoles. En effet,
ces pesticides se déplacent au sein du paysage, de la méme maniére 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 affectent également les dynamiques écologiques des communautés naturelles (Des-
neux et al., 2007; Geiger et al., 2010; Goulson, 2013). L’un des premiers travaux & 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 entrainer une baisse de la densité de ces oiseaux et une diminution du service éco-
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systémique de controle biologique. Depuis ce travail fondateur, de nombreuses recherches
ont été effectuées sur les effets 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’intensification de 'agriculture au cours du 20°¢ siécle a donc permis un développement
important de la productivité agricole. Cependant, cette augmentation de bénéfice s’est faite
en paralléle d'une augmentation des coiits écologiques et sanitaires, due aux modifications
importantes des écosystémes naturels engendrées par 'agriculture. Il existe donc actuelle-
ment un compromis en milieu agricole, entre les bénéfices actuels liés a cette intensification et
la durabilité de ces milieux face aux perturbations engendrées. Cette notion est a la base du
développement de I’agroécologie (Malézieux, 2012). Nous allons voir dans les paragraphes
suivants comment ces perturbations peuvent affecter les dynamiques plantes-herbivores et

plantes-pollinisateurs en milieu agricole.

1.3.2 Perturbations agricoles et services écosystémiques

Les communautés naturelles offrent de nombreux services écosystémiques en milieu agri-
cole (Costanza et al., 1997). Parmi ces services écosystémiques, les services de pollinisation
et de controle biologique des ravageurs sont fortement affectés par les perturbations d’origine

agricole (Kearns et al., 1998; Bianchi et al., 2006).

Les pollinisateurs ont un effet bénéfique sur la productivité des plantes cultivés. Ainsi,
une analyse détaillée a montré que 75% des plantes les plus cultivées étaient dépendantes,
a un certain degré de la pollinisation, pour leur production (Klein et al., 2007). 37% de ces
cultures sont trés largement dépendantes de la présence d’organismes pollinisateurs, 10% ne
pouvant pas étre produites sans ces organismes (Klein et al., 2007). A titre d’exemple, la

valeur économique globale associée a la pollinisation a été évaluée a 153 milliards d’euros
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pour I'année 2005 (Gallai et al., 2009; Potts et al., 2010). Certaines études ont montré 'im-
portance de maintenir une densité importante de pollinisateurs mais également une diversité
spécifique forte (Garibaldi et al., 2013). Cependant, un nombre important de travaux ont
mis en évidence I'impact négatif des perturbations d’origine agricole pour le maintien de ce
service de pollinisation (Kearns et al., 1998; Potts et al., 2010; Gonzélez-Varo et al., 2013).

L’utilisation d’insecticides pour lutter contre les ravageurs de cultures, a un effet négatif
sur les populations de pollinisateurs (Henry et al., 2012; Goulson, 2013). L’expérience de
Henry et al. (2012) a montré que méme si ces insecticides ne sont pas directement létaux
pour les pollinisateurs, ils peuvent modifier les capacités cognitives de ces derniers et limiter
ainsi leur survie (Henry et al., 2012). Il est a noter que, si les conséquences écologiques
de T'utilisation d’insecticides pour les populations de pollinisateurs sont maintenant bien
décrites, les potentiels impacts évolutifs restent peu explorés.

Dans un deuxiéme temps, la modification des habitats et ’augmentation de leur fragmen-
tation par l'agriculture intensive peuvent aussi avoir un effet néfaste pour les pollinisateurs
(Potts et al., 2010; Gonzalez-Varo et al., 2013). Deux mécanismes sont a 1’origine de cet effet
négatif. Tout d’abord, la destruction des habitats naturels en milieu agricole entraine une di-
minution importante des ressources florales pour les pollinisateurs (Potts et al., 2010). Dans
le méme 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 nidification fragilise
les populations de pollinisateurs (Gonzalez-Varo et al., 2013).

Le service de pollinisation constitue donc un service écosystémique indispensable a la
durabilité des milieux agricoles. Cependant, les différentes perturbations générées par les
pratiques agricoles intensives entrainent une fragilisation importante des populations de pol-

linisateurs, pouvant mettre en danger la fourniture de ce service.

Cette thése 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 méme facon pour
le controle biologique. Les pesticides, et en particulier les insecticides, ont un effet néfaste
sur les prédateurs de cultures ou « auxiliaires de culture » (Crowder et al., 2010). Ainsi,
I'utilisation de ces toxiques réduit effectivement la densité de ravageurs mais aussi la densité
de leurs prédateurs. Lequel de ces deux effets est le plus fort est une question qui reste incer-
taine actuellement. De méme que pour les pollinisateurs, la réponse évolutive des auxiliaires
de cultures aux pesticides est trés peu connue. Ces questions seront développées dans le
chapitre 4, un modé¢le simple de chaine trophique soumise a 'utilisation de pesticides étant
développée.

D’autre part, de la méme facon 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 a I'agriculture mettent en danger la durabilité des ser-
vices de pollinisation et de controle biologique fournis par les milieux agricoles. Si les consé-
quences écologiques de ces perturbations ont maintenant fait ’objet d’un nombre important
d’étude, nous n’avons que trés peu d’informations sur I'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 entrainent des pertes de rendement considérables
(Oerke, 2005). Pour limiter ces dégats, la réponse principale est I'utilisation d’insecticides.
Au dela des effets néfastes de ceux-ci pour d’autres organismes, leur utilisation pose dif-
férents problémes 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 trés rapidement, aprés 'utilisa-

68



tion des nouveaux types d’insecticides, parfois en quelques générations seulement (Hare,
1990; Carriére et al., 2010; REX Consortium, 2013). Face a I’émergence de ces résistances,
différentes études ont cherché & comprendre comment empécher leur mise en place et limiter
leur propagation au sein des populations de ravageurs (REX Consortium, 2013). Plusieurs
stratégies ont pu ainsi étre proposées. L’utilisation de refuges, en particulier, a été largement
discutée. La résistance aux pesticides entrainant un coiit en terme de valeur sélective pour les
ravageurs (Carriére et al., 1994; Bourguet et al., 2004; Gassmann et al., 2009; Carriére et al.,
2010), la présence de milieux non soumis a l'utilisation d’insecticides, permet aux insectes
non-résistants de se développer, et retarde donc la mise en place de résistance a I’échelle de
la méta-population (Carriére et al., 2010; REX Consortium, 2013).

Bien que trés intéressantes, d’un point de vue lutte anti-ravageurs, ces études ne ré-
solvent pas les problémes liés aux insecticides, comme la fragilisation des populations de
pollinisateurs. De plus, la mise en place de résistances affecte la valeur sélective des orga-
nismes (Carriére et al., 1994) et donc le taux de croissance des populations de ravageurs, et
peut donc avoir des effets éco-évolutifs a ’échelle de la communauté. A ce jour, les aspects
communauté et dynamique éco-évolutive dans le cadre de 'utilisation des insecticides ont

été trés 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 suffisante 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 a la lutte
anti-ravageurs se sont principalement placées a une échelle populationelle. Comme nous
P’avons vu au cours des précédents paragraphes, nous pouvons nous attendre a un couplage
entre ces deux processus. Les herbivores et les pollinisateurs interagissant avec les mémes

plantes, il est possible de prédire un impact de chaque groupe sur l'autre, que ce soit par
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des effets densités-dépendants, ou au travers des traits de la plante (Fontaine et al., 2011).
Récemment, Lundin et al. (2013) ont étudié I'effet simultané du controle 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 controle efficace des ravageurs et le maintien d’un niveau important de polli-
nisation a un effet interactif positif sur la quantité de graines produites. Ces deux mesures
agissent donc de maniére 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 I'attractivité des plantes vis-a-vis des pollinisateurs
(Strauss, 1997; Strauss & Irwin, 2004).

Ces premiers résultats sur le couplage entre différentes fonctions au sein des écosystémes
agricoles montrent I'importance de la prise en compte simultanée des différents types d’in-

teractions pour la compréhension et la gestion des milieux agricoles.

1.4 Problématique et chapitres de la thése

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 effet, que ce
soit par des mécanismes densité-dépendants ou trait-dépendants, les deux types d’interac-
tions ont lieu au sein des mémes communautés et ont une influence 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 a 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 systémes naturels.

Bien que cette thématique soit générale en écologie des communautés, elle a une im-
portance particuliéere dans le cadre du milieu agricole. En effet, un exemple particuliére-

ment fréquent des systémes antagonistes-mutualistes correspond aux communautés plantes-
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pollinisateurs-herbivores. Ces communautés étant a 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 ’agroécologie.

Cette thése s’intéresse a ces différentes 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 thése est composée de cing chapitres, permettant
de répondre selon différentes approches a cette problématique.

Dans une premiére partie, comprenant les trois premiers chapitres, nous nous intéresse-
rons au couplage entre les deux types d’interactions en mettant en avant le role des effets
densité-dépendants. Nous décrirons comment la relation entre différent types d’interactions
affecte les dynamiques écologique et évolutive des communautés naturelles. Le premier cha-
pitre permet de mettre en évidence comment une perturbation affecte la dynamique écolo-
gique d’une communauté, au travers de l'effet asymétrique (+; —) entre interactions antago-
nistes et mutualistes. Le deuxiéme chapitre ajoute une dimension évolutive a ces questions,
en prenant en compte 'adaptation des pollinisateurs et herbivores a la perturbation. Les
résultats de ces deux chapitres seront discutés dans une optique agricole, la perturbation
extrinséque pouvant étre considérée comme l'utilisation d’insecticides. Le troisiéme chapitre
de cette partie est un travail de revue, qui intégre les résultats précédents au sein d’une
thématique plus large : quelles sont les conséquences de I'utilisation de pesticides pour la
dynamique éco-évolutive des communautés en milieu agricole ?

La deuxiéme partie de cette thése est composée de deux chapitres. Au sein de ces travaux,
nous nous intéressons a 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 fixons un
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trait phénotypique de la plante qui influence & 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 & une diversification phé-
notypique des plantes & fleurs, 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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Premiére partie

Antagonisme, mutualisme et effets

densité-dépendants
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Chapitre 2

Perturbations par les insecticides et
effets indirects entre pollinisateurs et

herbivores

Hail, Hydra! Cut off 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 'ensemble des questions explorées au
cours de ce travail de thése. Le but est de construire et d’étudier un modéle simple de com-
munauté, prenant en compte le couplage entre interactions antagonistes et mutualistes, et
d’analyser 'effet d’une perturbation extrinséque sur les relations entre les différents types
d’interactions. Un module simple, comprenant une espéce de plantes, une espéce de pol-
linisateurs et une espéce d’herbivores, est étudié. Les deux interacteurs de la plante sont
confrontés a une perturbation extrinséque qui augmente leur taux de mortalité. Ici, nous
nous intéressons au role de cette perturbation pour la dynamique écologique de ce module.
Les sensibilités relatives des deux interacteurs a cette perturbation sont modifiées 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 affecté par la perturbation, permet le maintien de I’herbivore sur
une plus large gamme de perturbation. De plus, nos résultat mettent en évidence un effet
stabilisateur de I'interaction mutualiste sur les dynamiques cycliques de la plante et de 'her-
bivore. Ce premier modéle sert de base pour les différents chapitres de la thése et ’analyse
mécanistique de ce module est nécessaire pour la compréhension des chapitres suivants.

Bien que le modéle soit construit de maniére simple, dans un but analytique, les résultats
sont discutés dans une perspective agricole. En effet, cette perturbation extrinséque peut re-
présenter 'utilisation d’insecticides au sein des cultures, qui affecte a la fois les pollinisateurs
et le herbivores des plantes. Ainsi, ces résultats peuvent ouvrir des perspectives de réflexions
nouvelles sur la gestion du service de pollinisation en milieu agricole et la lutte contre les
ravageurs.

Ce premier chapitre a fait I’objet d’une publication, parue dans Journal of Theoretical

Biology en 2014.
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1. Introduction

and Loreau, 2005; Thébault and Fontaine, 2010). Works on mutua-
listic interactions in isolation have also been undertaken, though this

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
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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;
Melian 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 r, 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 r,, independent of plant density.
Conversely, we assume that herbivores are dependent on the
presence of plants. Their density declines at a constant rate dj, 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 (K, and K, 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 [ 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:

1d—P—r l—ﬂ 4k amM B apH
pdt—'? K, P\1+anhn,P 1+a,h,P

1dH_ (L) —d—1

Hdt ~ ""\1+ash,p) "

1 dMm M amP
Mﬂzrm<1_m>+km(7l+amhmP>_ls 1

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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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)

T Plant intrinsic growth rate (t—1)

T'm Pollinator intrinsic growth rate (t—1)

Ky Plant carrying capacity (ind m~2)

Kin Pollinator carrying capacity (ind m~2)

am Pollination rate (ind ' m2 t-1)

ay Plant-herbivore attack rate (ind ' m2 t~1)

hp Pollinator handling time (t)

hy, Herbivore handling time (t)

kin Conversion efficiency of energy by pollinators (dimensionless)
kn Conversion efficiency of energy by herbivores (dimensionless)
kp Conversion efficiency of pollination by plants (dimensionless)
dp Herbivore intrinsic death rate (t~1)

I Mortality due to perturbation (t~1)

s Pollinator sensitivity to perturbation relative to herbivore (dimensionless)

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 [ and pollinator sensitivity s are computed
analytically. Similarly, the variations of the equilibrium densities
regarding changes in the press perturbation parameters, [ and s,
are computed analytically. This analytical work is illustrated by
simulations run in C++ 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 x 1076,

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

1

" “Reth) @

where 4; 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 7 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 Ky, Kin, ', 'm
and dj,. We choose 4 different values for each of these parameters, the
ones chosen in the Fig. 1(A) and 3 values arbitrarily chosen around

78

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 K}, and K, are 25, 50,
75 and 100. Values for r,, and r,,, are 0.5, 1, 2, 3. Values for dj, are 1.5,
2.5, 3.5, 45. 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 co