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Résumé

Dans un objectif de réduction de 1'utilisation des pesticides, des méthodes alter-
natives doivent assurer la protection des cultures. Les dégats causés par les insectes
ravageurs sont les manifestations de dynamiques de population dont certains dé-
terminants paysagers sont des éléments structuraux potentiellement relocalisables.
Nous explorons ici, par la simulation numérique, la modification du paysage comme

stratégie de protection des cultures.

Les éléments paysagers peuvent impacter les populations d’insectes par leur in-
fluence sur les comportements individuels. Nous avons développé un modéle de po-
pulation tenant compte de 'approvisionnement individuel. Ce processus résulte (1)
de la perception des ressources distantes par 'individu, (2) de la localisation de la
population sur une dimension additionnelle quantifiant les réserves énergétiques, et

(3) d’'une procédure d’optimisation qui définit des mouvements dirigés adapteés.

Une heuristique évolutionnaire de modification de paysages a été développée. Elle
produit des réarrangements sous contraintes de composition et de structure. Les
modeles de paysages et de dynamique de population ont été appliqués & un pro-
bléme théorique d’aménagement du paysage. La description mécaniste de ’appro-
visionnement optimal offre des leviers d’action efficaces, basés sur la perturbation
des comportements d’approvisionnement. Nos travaux montrent la réactivité de la
population aux modifications du paysage, ainsi que la capacité des algorithmes évo-

lutionnaires & proposer des paysages résistants, sous contraintes agronomiques.

Mots clés : Modélisation multi-échelle, Dynamique de population, Modéle de pay-

sages, Approvisionnement optimal, Protection des cultures.



Abstract

Environmental and health issues call for a switch in crop protection towards less
chemically driven strategies. Pest damages on crops result of population dynamics
that are influenced by landscape features. Those features may be relocated or dismis-
sed to improve landscapes resistance to pest damages. Here we explore numerically

the landscape modification as a crop protection strategy.

Landscape features can influence population dynamics through their impact on
individuals. Therefore, we developed a multiscale population dynamics model ac-
counting for individual foraging. The foraging process results of (1) the perception
of distant features used as resources by the individuals, (2) the localisation of the
population along an additional dimension quantifying individual energy supply, (3)

an optimisation procedure defining adapted directed motions.

We developed an evolutionary heuristic for landscape modification. It is able to
rearrange landscapes with respect to compositional and structural constraints. Po-
pulation and landscape models were applied to a theoretical landscape planning
problem. The mechanistic description of the optimal foraging process enables new
and efficient levers for crop protection, building on the disruption of the foraging
behaviours. This application enlightens the responsiveness of the simulated popula-
tion to landscape modifications, as well as the ability of evolutionary algorithms to

produce resilient landscapes under agronomic productive constraints.

Key words : Multiscale modelling, Population dynamics, Landscape model, Opti-

mal foraging, Crop protection.
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"If you try and take a cat apart to see how it works, the first thing you have on

your hands is a non-working cat.”

— The Salmon of Doubt, Douglas Adams
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Introduction générale

Préambule. Le document présent expose un travail réalisé sur trois ans sur
un sujet de modélisation mathématique appliquée a I’écologie. Plus précisément, est
présentée ici une approche pluridisciplinaire de la protection des cultures contre les
ravageurs insectes. Cette approche repose sur le développement de modéles mathé-
matiques de dynamiques de populations d’insectes et sur leurs couplages avec des
paysages agricoles, réels ou simulés. Une attention particuliére est donnée a l'ex-
plicitation spatiale des dynamiques de population et a leur lien avec le paysage.
L’originalité du travail réside dans le développement d’un lien paysage-population
fondé sur une description mécaniste des processus individuels d’exploitation des
ressources, impactant la redistribution spatiale et la démographie des populations.
L’introduction qui suit a pour but d’amener le lecteur dans le contexte applicatif
de ce travail, de lui exposer les deux problématiques, d’écologie et de modélisation,
ainsi que les éléments théoriques et historiques qui les sous-tendent, et enfin de lui
apporter une compréhension et une justification des choix méthodologiques réalisés

dans le traitement de ce sujet.

1.1 Des écosystémes complexes

Trois niveaux d’organisation écologiques sont conceptuellement sous-jacent a la
définition de I’écosystéme : I'organisme, ’entité de base, vivante et discréte ; la popu-
lation, un groupe d’organismes de la méme espéce ; et la communauté qui regroupe
les populations de toutes espéces d’une zone donnée. L’écosystéme a parfois été
nommeé la biogeocénose, littéralement la vie et la terre fonctionnant ensemble (Odum
1975). 11 est ainsi composé d’une communauté, du substrat abiotique sur lequel elle
évolue et des conditions plus ou moins exogénes qui s’y appliquent, climatiques es-
sentiellement. Une des disciplines scientifiques associées, 1’écologie théorique, cherche
a comprendre comment les interactions entre les organismes d’un écosystéme déter-

minent leurs distributions, la dynamique de leurs populations, et la structure de
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leurs communautés (Cantrell et Cosner 2004).

La diversité des interactions entre organismes, leurs hétérogénéités spatiales ou
temporelles, ou simplement le caractére cryptique de la plupart d’entre elles, af-
fectent notre capacité a appréhender les écosystémes. Nos observations ne révelent
que la partie émergée d’un iceberg au comportement complexe et peu prévisible. Im-
mergées, des dynamiques fondamentales a 1’existence des écosystémes supportent les
processus observés sur des échelles de temps et d’espace difficilement appréciables.
Qu’il s’agisse d'une flaque d’eau ou de la biosphére!, la nature fondamentalement
composite et intriquée des écosystémes est source d’une infinie diversité de phéno-
ménes observables. Paradoxalement, cette méme nature s’oppose largement a nos
efforts de généralisation, garantissant les écosystémes contre une compréhension ex-
haustive des dynamiques écologiques dont ils sont constitués. Ceci étant, bien des
hypothéses peuvent étre avancées a 'observation d’un phénoméne écologique, tes-
tées sur d’autres organismes, étendues a d’autres systémes. Parfois elles intégreront,
temporairement ou non, un corpus théorique s’enrichissant sous l'ceil critique du

Darwinisme.

Notre compréhension des écosystémes peut bénéficier d'une approche réduction-
niste qui s’autorisera a déconstruire le systéme global pour en étudier indépendam-
ment des sous-parties. Il est pertinent par exemple d’étudier des relations proie-
prédateur sans tenir compte des dynamiques qui s’opérent chez les organismes du
sol, pourtant déterminantes dans le développement des végétaux consommés par
la proie, et donc a l'existence méme du sous-systéme étudié. Les conclusions ti-
rées pourront étre valides et parfois généralisables, on acceptera simplement qu’elles

soient insuffisantes per se & la représentation théorique du systéme dans sa globalité.

En sciences, toute tentative de tirer des conclusions généralisables nécessite un
modeéle, i.e. une version abstraite de la réalité (McCallum 2008). Cette représen-
tation abstraite est dotée d’un objectif (a model is a "purposeful representation”,
Starfield et al. 1990), qui requiert un certain degré de simplification. Vous avez pro-
bablement un modéle en téte concernant cette thése, concernant sa structure et son
contenu. Vos précédentes lectures ont élaboré un schéma caractéristique, basé sur
les invariances que comportent ce type de documents. Ce modéle permet d’identifier
rapidement la nature du document, d’en évaluer la qualité, a terme de le classifier
(par discipline, intérét, etc.). Les cartes géographiques sont des modéles ayant des
objectifs de représentation bien identifiés : caractériser spatialement altitudes, végeé-
tations, températures, peuplements, transports, etc. Elles permettent une diversité

de représentations d’une réalité unique, correspondant a une diversité d’objectifs.

1. Le concept d’écosystéme n’ intégre aucune notion d’ échelle spatiale.
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De maniére plus générale, nous apprécions la réalité infiniment complexe qui nous
entoure par des modéles inconscients qui la simplifient et nous permettent d’y réagir
en temps fini. On qualifie ce processus cognitif de reconnaissance de pattern (pat-
tern recognition ; voir e.g. Ripley 2007). Enfin, les modéles sont souvent simplement
verbaux ou schématiques, mais ils peuvent aussi étre physiques, I'un des plus connus
étant probablement la représentation de la molécule d’ADN par Watson et Crick en
1953.

Dans ce document, je traite de modeéles mathématiques permettant une repré-
sentation conceptuelle de processus écologiques dynamiques. L’essor de ce type de
modeles va de pair avec celui de 'informatique, mais leur existence est trés large-
ment antérieure aux premiers ordinateurs. Ils sont une maniére de synthétiser de la
connaissance et d’instancier in silico des situations écologiques variables a travers
des comportements paramétrables. Comme nous allons le voir, les premiers de ces
modeles concernent la démographie humaine, un sujet trés proche de celui de cette

these, la dynamique des populations.

1.2 Modéliser des dynamiques de populations

121 Au coursdu tem ps

La premiére mathématisation formelle d’un processus biologique est faite par Mal-
thus (1798) qui décrit le probléme que rencontre une population humaine a croissance
géométrique, dont les ressources augmentent de maniére arithmétique. Il approche
ce probleme avec un outil développé cent ans plus tot par Newton et Leibniz, le
calcul différentiel (calculus en anglais). Cet outil permet de décrire I’évolution de
quantités le long de variables indépendantes, telles que le temps et 1’espace. Pour
cela, il est fondamental & la modélisation de processus dynamiques, et c’est 1'ou-
til principal de cette thése. Plus tard, Verhulst (1838) propose une alternative a la
croissance exponentielle du modéle Malthusien a travers une densité dépendance du
taux de croissance net. Le milieu dans lequel évolue la population fait partie inté-
grante de 1’équation et prend la forme d’une capacité d’accueil. La saturation du
milieu imposera aux fortes densités de population une croissance nette plus faible

qu’aux faibles densités, il s’agit d'une croissance logistique.

Quand Lotka (1925) et Volterra (1926) introduisent la loi d’action de masse en
dynamique de population, celle-ci est utilisée en chimie depuis une cinquantaine

d’années. Cette loi décrit 'intensité des interactions entre deux espéces chimiques
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comme une fonction de leurs concentrations. Cette fonction est initialement crois-
sante et linéaire mais deux autres types de réponses fonctionnelles seront introduites
par la suite dans ces modeéles pour produire des interactions écologiques plus réa-
listes (Holling 1959). Appliqué & un couple de populations de proies et prédateurs,
le modéle peut produire des oscillations périodiques des densités des deux espéces
et simuler leur maintien durable. Le modéle d’origine répond a des observations
d’oscillations périodiques de populations de lynx et de liévres des neiges, faites au
cours du XIX®™ siecle par la Compagnie de la Baie d’Hudson, principal acteur de

la traite de fourrures au Canada.

En réaction aux travaux de Lotka et Volterra, Gause (1934) a tenté d’observer
expérimentalement ces oscillations chez une paramécie et son prédateur en boite
de Petri. Il ne réussit qu’avec un ajout régulier de paramécies (i.e. migration), le
systéme isolé ne permettant pas le maintien du couple proie-prédateur. La premiére
observation expérimentale d’oscillations durables est faite par Huffaker (1958) qui
parvient & maintenir deux espéces d’acariens (proie et prédateur) durant 3 périodes
d’oscillations (8 mois ici). Il a testé 9 microcosmes (un autre exemple de modéle
physique, voir Drake et al. 1996) variant selon la quantité de nourriture pour les
proies (des oranges), I'agrégation des sources de nourriture disponible (disposées
parmi des balles en gomme), leur accessibilité (oranges plus ou moins recouvertes
de papier). Dans un des microcosmes il ajouta des entraves aux déplacements du
prédateurs (de la vaseline) et améliora la connectivité de I'espace (cure-dents entre
les oranges). Il ajouta également un ventilateur pour faciliter le déplacement de
ses proies qui ont une capacité de ballooning (dispersion au vent via des soies)
que n’ont pas les prédateurs. C’est ce dernier microcosme qui permit le maintien
des proies et prédateurs. Les expériences de Huffaker et de Gause ont été vues
comme les premiéres preuves empiriques de I'importance que prend I’hétérogénéité
de 'espace dans les dynamiques de population. La dispersion des individus apparait
alors cruciale dans ces interactions a priori résumées a des processus de naissance

et de mort.

La complexité d'un environnement réel, construit ou simulé, est un élément dé-
terminant sa capacité a héberger des interactions écologiques durables. Dans cette
perspective, la différence entre une boite de Petri et le Grand Nord canadien ne re-
léve pas tant d'une question d’échelle? que d’'une question d’hétérogénéité spatiale.
Le second offre une diversité d’interactions locales comme des refuges, des barriéres
ou des acteurs tiers, qui lui permettent de maintenir durablement des dynamiques

écologiques complexes. Si I'existence méme du systéme repose sur cette diversité

2. Par échelle, on définit 1’ étendue spatiale, ou temporelle, d’un objet ou d’un processus.

4
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d’interactions locales, sa représentation, méme simplifiée, s’en affranchira difficile-
ment. La compréhension de beaucoup de phénomeénes écologiques passe donc par la

prise en compte de I'espace comme seconde variable indépendante.

122 L'’espace comm e support de la com plexité écologique

Tous les organismes dispersent & un moment de leur vie, certains cependant ont la
capacité de se déplacer régulierement & des échelles spatiales et temporelles qui leurs
sont propres. Pour ces organismes mobiles, une des perceptions les plus évidentes,
indépendamment des sens mis en ceuvre, est la nature hétérogéne de 'espace dans
lequel ils évoluent. Skellam (1951) est le premier a modéliser la dynamique d’une
population au cours du temps et & travers un espace hétérogéne de type habitat?
vs. non-habitat. 11 utilise des équations de réaction-diffusion permettant aux quan-
tités simulées (des densités de population) d’évoluer a la fois dans le temps et dans
Iespace. Avant lui, Fisher (1937) avait appliqué cet outil & la dispersion d’un géne
dans une population, alors que Brownlee (1912) fut le premier a dériver la migration
aléatoire (comprendre diffusion) animale ou épidémique dans un espace explicite.
Dans son étude pionniére, Skellam incorpore une capacité de dispersion aléatoire
aux modeles de Malthus, Verhulst et Volterra. Il montra ainsi I'importance, tant
de la quantité d’habitat disponible, que de la taille et de la forme des agrégats
d’habitat, dans la capacité de ’environnement a maintenir ou éteindre des espéces
simulées. Ainsi, 'organisation de ’espace peut moduler significativement 'impact
de son contenu (i.e. sa composition) sur les processus biologiques qu’il héberge. De
nombreuses études ont par la suite cherché a identifier les organisations spatiales de
I’habitat favorisant la conservation d’un organisme, un sujet par ailleurs toujours
traité (voir e.g. Flather et al. 2002 ou Roques et Hamel 2007).

Indépendamment de I’hétérogénéité de support qu’il offre, I’espace en lui méme est
vecteur de complexité. Turing (1952) a montré ’émergence de patterns spatiaux?
aussi divers que complexes & partir d’équations de réaction-diffusion couplées dé-
pourvues de toute dépendance spatiale (i.e. dans un espace homogéne). Depuis, les
Turing patterns sont devenus une discipline & part entiére car ils s’avérent extré-
mement biomimétiques des processus de morphogenése. Par ailleurs, et c’est sans
doute ce qui nous intéresse le plus ici, tenir compte de l’espace permet de locali-

ser les densités de populations, et ainsi de localiser leurs interactions. Sans cela,

3. Par habitat on entend une surface de conditions environnementales homogenes dans lac
1’ organisme étudié peut vivre et se reproduire.

4. On entend par pattern spatial une régularité de forme, opposée au bruit, mais égal
issue de 1’ hétérogénéité spatiale.
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les interactions sont globales, permettant ainsi & un lynx de consommer instantané-
ment des lievres a 'autre bout du Canada. L’espace introduit donc le déplacement
comme préliminaire a l'interaction locale. A noter également que certains processus
biologiques sont spatiaux de maniére inhérente et ne peuvent étre traités qu’avec
ces dimensions additionnelles, c’est le cas des invasions biologiques (Shigesada et
Kawasaki 1997).

Le modéle de compétition de Lotka-Volterra est une généralisation du modéle
proie-prédateur du méme nom. Il stipule que deux espéces en compétition pour une
méme ressource ne peuvent coexister, la plus faible s’éteignant en un temps fini.
Gause (1934) a pu confirmer ce résultat dans ses boites de Petri, et par 1 méme
nommer le principe d’exclusion compétitive. Un principe qui servit a Hutchinson
(1957) pour définir la niche écologique d’un organisme comme un hyperespace a
n dimensions. Ces dimensions sont vues comme des critéres de viabilité (e.g. pH,
température, taille de la nourriture, etc.), la niche étant I’hyperespace résultant de
la jonction des intervalles viables dans chacune des dimensions. MacArthur (1958)
a montré que les dimensions réellement déterminantes, 7.e. pouvant expliquer 1'ex-
clusion ou la présence conjointe (ou coexistence) de compétiteurs, sont de natures
trés diverses et potentiellement difficiles a déceler. Si on considére le temps comme
unique dimension d’un modéle, on n’est amené a ne différencier les compétiteurs que
par leurs taux de croissance, capacités d’accueil (du milieu, les concernant) et 'in-
tensité de leurs interactions négatives. Des critéres qui permettent analytiquement ®
d’identifier le meilleur compétiteur sans avoir besoin de simuler leur compétition
(Gillman 2009). Leurs niches respectives n’étant décrites que par la ressource uti-
lisée (une ressource unique dans ce modeéle de compétition), elles se superposent
complétement et provoquent ’extinction du plus faible des compétiteurs au nom
du principe d’exclusion compétitive. La coexistence est cependant possible mais il
s’agira d'un cas particulier requérant une paramétrisation précise qui placera les

compétiteurs sur un pied d’égalité parfaite (voir Gillman 2009).

L’ajout de dimensions d’espace permet de tenir compte de la dispersion des com-
pétiteurs, leur autorisant alors plus de souplesse dans l'utilisation d’une méme res-
source. De nombreux modéles ont permis d’observer plus largement la coexistence
durable de compétiteurs en complexifiant le modeéle de Lotka-Volterra. La variabi-
lité spatiale de la disposition des ressources favorise la coexistence (Taylor 1990),

tout comme I’ajout d’une capacité de dispersion aux compétiteurs (Shigesada, Ka-

5. Une solution analytique est exacte et peut étre calculée avec un crayon et un papier, p:
opposition aux solutions numériques qui sont des approximations généralement réalisées par or
nateur. La plupart des problémes complexes (surtout incluant 1’ espace) ne disposent pas de solut
analytique et reposent donc sur la simulation.
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wasaki et Teramoto 1979). A noter que sans dimension d’espace, la coexistence peut
étre également favorisée par d’autres sources de complexité écologique comme ’ajout
d’un prédateur commun aux deux compétiteurs (Caswell 1978 ; Hanski 1981), ou en-
core la prise en compte de variations temporelles dans ’accessibilité des ressources
(Levins 1979). Dans des systémes ainsi complexifiés, l'intensité de compétition n’est
jamais assez constante, dans ’espace ou dans le temps, pour aboutir a I’exclusion

compétitive (Hutchinson 1957).

D’une maniére générale, la complexité des systémes écologiques est support de
beaucoup des processus qu’ils comprennent, ce qui constitue un challenge pour leur
simplification et mathématisation. La complexité spatiale des environnements évo-
lue de maniére croissante et monotone avec 1'échelle spatiale considérée (Cushman
et Huettmann 2009). Il en est de méme pour la non-stationnarité des processus
écologiques étudiés, ce qui rend leurs descriptions mathématiques plus laborieuses,
impliquant plus de paramétres. La question de la bonne échelle spatiale est alors

primordiale.

1.3 Le paysage, un espace explicite

1.3.1 La bonne échelle?

Le paysage est communément décrit comme une étendue d’espace s’étalant devant
les yeux d’un observateur humain, un panorama naturel ou anthropisé. On doit
reconnaitre que cette vision & une dimension bucolique assez agréable, mais elle
est trop situationnelle et anthropocentrée pour convenir & la rigueur scientifique.
De nombreuses définitions ont été proposées, on retiendra celle de Forman (1995),
fréequemment citée (Turner et al. 2007 ; Ndubisi 2014) : un paysage est une surface
qui offre une hétérogénéité spatiale dans au moins un des facteurs® d’intérét. Cette
définition ne donne au paysage qu’une limite surfacique basse. Cependant, Forman
voit la récurrence d’écosystémes locaux comme un des critéres de détermination de
I'échelle paysagére (Forman 1995). Une limite haute convenable peut donc étre la
surface minimale incorporant cette récurrence. D’autres définitions existent, dont
une plus abstraite mais non moins intéressante que ’on retrouve chez Wiens (1999)
ou King (2005) : le paysage est I’échelle spatiale a laquelle des patterns spatiaux
influencent des processus écologiques. Dans le méme esprit, Turner (1989) définit

I’écologie du paysage comme 1’étude des effets réciproques des patterns spatiaux sur

6. Les facteurs sont ici des élémentsbiotiques ouabiotiques que 1’ on souhaite relier au
écologiques hébergés par le paysage en question.

7
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les processus écologiques.

Savoir si le paysage n’est qu'une échelle spatiale ou un niveau d’organisation
biologique est un sujet discuté (King 2005). Dans le second cas il serait considéré
d’un point de vue holistique, i.e. comme un objet doté de propriétés émergentes,
supérieur a la somme de ses composants. Le considérer comme tel est une hypothése
forte (parfois étayée, e.g. With 2015) et contextuelle (surtout espéce-dépendante).
Dans un soucis de simplicité et de rigueur, je traiterai ici le paysage comme une

échelle spatiale correspondant a la définition de Forman.

Quelle que soit la définition retenue, la taille du paysage est en relation directe
avec 'espéce étudiée, plus particuliérement avec sa capacité de dispersion. Ainsi
un biofilm pourra étre qualifié de paysage si 'objet d’étude est une communauté
microbienne (Battin et al. 2007). Finalement, on peut comprendre le paysage comme
I’échelle spatiale ol se produit la rupture de stationnarité du processus écologique

étudié, c’est-a-dire 1’échelle ou 'espace s’impose comme variable explicative.

132 Le paysage aussise m odélise

Un paysage peut étre abstrait par des informations géographiques de localisa-
tion et de typage. Les informations retenues permettent une représentation plus ou
moins exhaustive de ’hétérogénéité spatiale suspectée d’intervenir dans I’émergence
des processus écologiques d’intérét. Le modeéle de paysage peut étre une représenta-
tion rasterisée” du paysage, comme une photographie numérique, ot & chaque pixel
est associé un type d’occupation du sol®. Il peut aussi prendre la forme d’une tes-
sellation ? dans laquelle 'occupation du sol est associée a des polygones et non a des
pixels. Cette derniére représentation est trés utilisée pour représenter des environ-
nements agricoles (Gaucherel 2008 ; Le Ber et al. 2009 ; Papaix et al. 2014) car sa
structure polygonale correspond assez bien a la structure parcellaire des agroécosys-
témes (i.e. écosystémes des milieux agricoles). Ces écosystémes particuliers sont au
coeur des travaux présentés dans ce document. Ce sont des environnements modifiés
par I’homme & des fins de production de nourriture, caractérisés, entre autres, par

des biocénoses 1V, des organisations spatiales et des dynamiques écologiques typiques.

Par modélisation de paysages, on entend généralement la génération de paysages

7. Unraster représente des données, spatialement localisées sous une forme matricielle.
8. L’occupation du sol caractérise discrétement la couverture biophysique des sols, naturel
anthropogéniqgesgy, forét, champ de blé, parking.
9. Une tessellationest le pavage complet d’ une surface, sans recouvrement, a 1’ aide de polygc
A la di érence du raster, elle permet une partition irréguliére de 1’ espace.
10. La biocénose est 1’ensemble des organismes vivants d’ une zone donnée.
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plus que leurs simples représentations. Générer des paysages permet de controler
la composition et 'organisation d’un paysage simulé, afin notamment de 1'utiliser
comme support au processus écologique étudié. Il existe des modéles de paysages
dits neutres (neutral landscape models, NLM) qui sont dépourvus des patterns spa-
tiaux suspectés d’interagir avec le processus étudié¢ (Gardner et al. 1987; O’Neill
et al. 1992 ; With 1997 ; With et King 1997 ; Gardner 1999). Ils servent d’hypothéses
nulles pour tester la réalité de l'interaction pattern-processus, par exemple en les
confrontant a des paysages réels (e.g. Pearson et Gardner 1997). Cependant, la gé-
nération de paysages ne reléve pas que de la randomisation des patterns spatiaux

(ce que font les modéles neutres) mais également de leur variation.

Imaginons que l'on souhaite tester l'effet de I’agrégation des patches!' d’habitat
sur un processus écologique quelconque. Le modéle neutre adéquat sera donc in-
demne de toute agrégation, il s’agira d’un espace sur lequel seront positionnés aléa-
toirement les patches d’habitat. Le paysage non-neutre a tester disposera du méme
nombre de patches d’habitat (composition identique) mais ceux-ci disposeront d’un
certain degré d’agrégation. A présent, si 'on souhaite, par exemple, identifier un
degré d’agrégation optimal pour le processus écologique (donc partant du principe
que l'agrégation a un effet), le modéle neutre n’est plus nécessaire mais il faudra
pouvoir générer un continuum de valeurs d’agrégation sur un continuum de pay-
sages a confronter les uns aux autres. L’intérét principal des modéles de paysage est
donc 'exploration de conditions spatiales plus largement et simplement diversifiées
que celles permises expérimentalement ou rencontrées dans la nature (Turner et al.
2001). Cette diversité est un atout certain dans la recherche d’'une compréhension

des interactions entre patterns spatiaux et processus écologiques.

1.3.3 Le paysage, support de la population

Comme évoqué précédemment, le premier & simuler des populations sur des es-
paces explicites est Skellam (1951). Pourtant jamais il n’évoque le paysage, se plagant
a des échelles continentales pour traiter par exemple d’invasion de rats musqués ou
de recolonisation post-glaciaire du chéne. On attribue & Levins (1969) la premiére
modélisation de populations a 1’échelle du paysage (Wu et Hobbs 2007). Ce modéle,

2

dit de métapopulation ', considére la dynamique de populations dans des patches

d’habitat au sein d’un espace implicite. Il s’agit d’un espace hétérogeéne, mais sans

11. Un patch est une unité spatiale minimale a laquelle est associé un type d’ occupation
Pour en revenir a la dichotomie précédente, ce sera soit un pixel dans le cas d’un raster
polygone dans le cas d’une tessellation.

12. Un ensemble de populations locales connectées par migration (Hanski et Gyllenberg I
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dimension, dans lequel des patches d’habitat, également atteignables par les orga-
nismes de la metapopulation, ne sont pas localisés par des coordonnées spatiales.
Dans des travaux ultérieurs les patches seront explicitement localisés, permettant des
colonisations et extinctions fonction de la surface des patches et de leurs proximités
relatives (Hanski 1994 ; Haydon et Pianka 1999).

Kareiva et al. (1990) répertorient trois types de modéles de population pouvant

prendre en compte ’hétérogénéité de I'espace :

Les island models, basés sur le modéle de Levins et généralisés a d’autres pro-
cessus (compétition, prédation, invasion). Ce type de modéles simples permet
le maintien global de compétiteurs (ou de couples proie-prédateur) wvia leur
migration entre des patches qui, considérés isolément, ne le permettent pas

(voir e.g. Chewning 1975).

Les stepping-stones models (comprendre modeéles a étapes) différent des pré-
cédents en localisant les patches par des coordonnées, permettant ainsi de
considérer des distances relatives variables et donc des dispersions d’intensités

variables au sein d'un espace explicite (voir e.g. Zeigler 1977 ; Hanski 1994).

Les modeéles continus qui peuvent étre vus comme un cas limite des précédents
dans lesquels la totalité de 'espace est discrétisée en patches contigus (Okubo
1980). 11 s’agit trés majoritairement des modéles de réaction-diffusion comme
celui de Skellam (1951) (voir e.g. Johnson et al. 1992 ou Flather et al. 2002).

Ces derniers modéles, dits de réaction-diffusion, ont eu un développement assez
tardif car ils sont liés & des ressources computationnelles récemment disponibles.
Leur intérét principal réside dans leur capacité a traiter des espaces hétérogenes dis-
crétisés. Ils permettent d’associer aux diverses occupations du sol rencontrées dans
le paysage d’intérét, des comportements du processus écologique étudié. Le proces-
sus est séparé en deux opérateurs : (1) un opérateur de réaction qui permet une
évolution temporelle des densités de population a travers des taux de croissance, de
mortalité, de prédation, etc.; et (2) un opérateur de diffusion qui permet I’évolu-
tion spatio-temporelle des densités de population a travers des taux de dispersion
aléatoire. A tous ces taux peuvent étre assignées des valeurs locales, associées a
divers types d’occupation du sol, ou globales et donc homogénes a 1’échelle du pay-
sage. La définition locale des comportements du processus permet de tisser un lien
suffisamment fort entre la structure du paysage et la population pour étudier fine-
ment en quoi la composition du paysage, ainsi que 1’organisation des éléments qui
le composent, affectent les populations. Cette approche est commune aux 3 modéles

développés dans cette thése.

10
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1.4 Contenu de la thése

141 ObRtd’étude : la protection des cultures

Un écosystéme est caractérisé par des flux d’énergie. L’énergie solaire est incorpo-
rée au systéme par les photoautotrophes (comme les plantes) et remonte jusqu’aux
prédateurs a travers une chaine alimentaire (ou réseau trophique) plus ou moins
nivelée. Cette remontée permet la subsistance d’espéces diverses dont les biomasses
respectives suivent une fonction inverse de leur niveau trophique *?, on parle de py-
ramide trophique (Trebilco et al. 2013). Avant la transition démographique du néo-
lithique (la premiére révolution agricole), le chasseur-cueilleur Homo sapiens était
naturellement ancré dans ce réseau, son haut niveau trophique (entre autres choses)
le condamnant & de trés faibles densités de population '*. L’invention de l'agricul-
ture a permis & I’homme de modifier des écosystémes entiers pour en canaliser la
majeure partie des flux énergétiques vers la production de sa nourriture. Ce pre-
mier succés d’ingénierie écologique sera suivi d’une explosion démographique sans

précédent qu’on appelle la révolution néolithique (Bocquet-Appel 2011a).

La finalité unique dévolue aux agroécosystémes, la subsistance d’une seule espéce,
résulte dans leur homogénéisation. Seules les plantes domestiques sont maintenues
pour maximiser les rendements des surfaces agricoles, et les espéces cultivées sont
ségrégées par parcelle pour faciliter le travail agricole. Cette homogénéisation, a
I’échelle du paysage et de la parcelle, engendre des systémes de production extré-
mement efficaces mais aussi trés vulnérables. La simplification et la standardisation
de ces environnements ont deux effets indésirables nous concernant ici : (1) une sen-
sibilité accrue aux insectes phytophages a cause d’une présence moindre d’ennemis
naturels (Rusch, Chaplin-Kramer et al. 2016) ; et (2) une faible résistance a la disper-
sion des maladies et des phytophages (Papaix et al. 2014 ; Mikaberidze et al. 2016).
La solution a largement résidé dans l'utilisation de pesticides afin de maintenir les
systéemes de production indemnes de leur vulnérabilité intrinseque. Cette démarche
sécurise les revenus des agriculteurs, mais est devenue de plus en plus cotiteuse car
appliquée a des systemes de plus en plus vulnérables, conséquence directe de I'aug-
mentation des surfaces parcellaires et de la réduction de la diversité des espéces
et variétés cultivées depuis les années 1950 (Tscharntke, Klein et al. 2005). L'uti-

lisation de pesticides a tendance a n’étre réellement rentable que pour de grandes

13. I1 y a des exceptions a cette regle, sauf si on considére 1’énergie pletdt que la bic
la biomasse produite par unité de temps et de surface.

14. La population humaine estimée avant la transition (il y a 11000 ans) est de 6 millio:
dividus, soit 0,05 personnes nourr%@s@aﬂekﬁﬂ aujourd’ hui (Bocquet-Appel 2011Db) .

11
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exploitations (Weis 2010), qui assez paradoxalement sont les moins productives a
I'hectare (Clay 2013). Par ailleurs, ces grandes exploitations se révélent souvent plus
dommageables pour 'environnement (Tilman et al. 2002), et socialement ininté-
ressantes pour la communauté car non créatrices d’emplois et participantes de la
désertification rurale (Clay 2013).

La FAO '° préconise que la production agricole mondiale augmente de 70% d’ici
2050, ce afin d’accompagner le ralentissement démographique qui devrait stabiliser
la population humaine & 9 milliards d’individus (Bruinsma 2009). Des exploitations
plus diversifiées en cultures et de tailles réduites sont une des solutions vers cet
objectif (Clay 2013). Malheureusement, en Europe ce type d’exploitation n’est plus
assez rentable pour étre (re-)popularisé en agriculture conventionnelle '°. Cependant,
il existe des alternatives comme l'agriculture biologique qui, a taille d’exploitation
égale, est généralement moins productive, mais souvent plus rentable car disposant
d’une meilleure valorisation marchande de sa production (Sgroi et al. 2015). Par
ailleurs, ce type d’agriculture correspond a des exigences environnementales, sani-
taires et sociales qui progressent dans la population européenne (Willer et Schaack
2015).

L’agroécologie vise a proposer des alternatives a 1'utilisation intensive d’intrants
chimiques. Elle cherche a produire des quantités significatives de nourriture en
s’appuyant sur les dynamiques écologiques inhérentes aux écosystémes (Wezel et
al. 2014). 11 s’agit d’une approche écosystémique de I’agriculture dans laquelle les
abondances de ravageurs de cultures, ou de pathogénes, sont regardées comme des
processus écologiques. L’échelle paysagére, comme précédemment évoqué, est alors
I’échelle pertinente pour élaborer des systémes de production a la fois durables et
rentables (Tscharntke et Brandl 2004). Théoriquement, les processus écologiques
néfastes peuvent étre contrés en jouant sur les patterns spatiaux issus de I’hétérogé-
néité spatiale, plus précisément, en jouant sur la composition et sur I’organisation
du paysage agricole. Empiriquement, de trés nombreuses études ont déja montré
les effets de diverses caractéristiques compositionnelles et structurelles du paysage
sur certaines populations en environnements agricoles (voir e.g. Haenke et al. 2014
Puech et al. 2015 ; Marrec et al. 2015 ; Bertrand et al. 2015 ; Aviron et al. 2016 ; ou
Veres et al. 2013 pour une review). A noter que l'on peut aussi influer indirectement

sur les ravageurs en intensifiant des processus antagonistes, comme des populations

15. Organisation des Nations unies pour 1’alimentation et 1’agriculture.
16. L’'agriculture est dite conventionnelle quand elle repose 1’ intensification de sa product:
1’utilisation d’intrants chimiques.

12
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d’insectes prédateurs. On parle alors de services écosystémiques '’ de régulation.

Tout comme I'avénement du modéle agricole productiviste d’apres-guerre a de-
mandé de profondes connaissances en chimie organique, I’émergence et 1’établisse-
ment de nouvelles pratiques agricoles reposera sur notre compréhension de la com-
plexité écologique (a knowledge-intensive agriculture, Tittonell et Giller 2013). Pour
I'instant trés lacunaire, cette compréhension s’étoffe et s’étiole au fil d’expérimen-
tations contradictoires, impliquant des échelles spatio-temporelles qui semblent de
moins en moins propices a la généralisation. Les conclusions sont souvent trés contex-
tuelles : spécifiques a la culture cible, au ravageur étudié, a la région concernée, au
systéme de culture, aux échelles, ete. (voir e.g. Shackelford et al. 2013). En géné-
ral, les abondances d’insectes mesurées en champ sont statistiquement reliées a la
composition locale du paysage, sa structure spatiale étant omise (e.g. Labruyere et
al. 2016). Parfois cette derniére est synthétiquement décrite par des métriques de
paysage (Riitters et al. 1995) qu’on tentera de corréler aux mesures du processus
écologique (e.g. Mitchell et al. 2014 ; Su et al. 2015). Dans les deux cas, notre ca-
pacité a tirer des liens causaux avec ce type de méthodes est faible, ce qui limite la

portée d’expérimentations cotiteuses, tant financiérement qu’en temps humain.

L’approche proposée dans cette thése s’inscrit dans une lignée assez récente de
couplage de modéles de processus écologiques et de modeéles de paysages (Haydon et
Pianka 1999 ; Retho et al. 2008 ; Le Ber et al. 2009 ; Papaix et al. 2014). Les degrés
de liberté offerts par ces approches simulationelles permettent des études plus théo-
riques de l'interaction pattern-processus, ainsi que des conclusions potentiellement

plus causales.

142 A proposde Yapproche m éthodologique

Trois modéles de population sont présentés dans la suite ce document (modéles I,
IT et IIT). Leur point commun est méthodologique : ce sont des modeéles de réaction-
diffusion. Pour Cantrell et Cosner (2004), 3 phénomeénes écologiques majeurs sont
supportés par ce type de modéle : (1) la propagation de front d’onde (e.g. colonisa-
tion), (2) la formation de patterns en espace homogene (e.g. morphogénése), et (3)
I'existence d’habitats de taille minimale permettant le maintien d’'une population.
Ce troisieme phénomeéne est thématiquement le plus proche du sujet traité ici, mais

en serait une présentation extrémement réductrice. La thématique transversale a

17. Services rendus par la nature aux sociétés humaines, comme la fertilisation par les al
plantes cultivées, et auxquels on peut (discutablement) associer une valeur marchande ot
(voie.g. Ehrlich et Wilson 1991)

13
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cette thése est I'interaction pattern-processus, plus précisément le couplage paysage-
population dans une optique de protection des cultures. Son application directe est
la recherche d’organisations du paysage agricole qui, & composition constante ¥, sont

moins sensibles aux ravageurs de cultures.

Selon les classifications usuelles (voir e.g. Turner et al. 2001), les modeéles de

populations développés dans cette thése peuvent étre décrits comme :

dynamiques (et non statiques), car les quantités simulées (des densités de

population) évoluent le long d’une dimension de temps;

spatialement explicites, car ils localisent les quantités simulées dans un es-
pace dimensionnalisé; de plus ils permettent leurs évolutions le long de ces

dimensions d’espace (i.e. mouvement) ;

déterministes (et non stochastiques), car ils n’introduisent aucune source d’aléa-
toire dans leurs calculs; les mémes entrées provoqueront toujours les mémes

sorties ;

simulationnels (et non analytiques), car ils n’ont pas de solutions mathéma-
tiques de forme fermée, et reposent donc sur des simulations numériques (i.e.

approximations en temps et espace discrets) pour obtenir leurs solutions.

Toujours selon ces classifications, nos 3 modéles différent les uns des autres en ce

qui concerne 2 critéres :

ils peuvent étre empiriques et reposer sur des données expérimentales pour

leur paramétrisation, ou plus théoriques et s’en affranchir ;

ils peuvent étre

— phénoménologiques et se contenter d'une description ad hoc du phéno-
meéne étudié (comme la loi d’action de masse décrit les interactions proie-

prédateur dans le modéle de Lotka-Volterra),

— ou mécanistes et incorporer le processus d’intérét a travers une descrip-
tion des éléments sous-jacents et de leurs interactions (e.g. un taux de
prédation résultant de la perception des proies, des probabilités de ren-

contres, etc.).

Ces deux derniers critéres ne doivent pas étre vus comme des cases bien segmen-
tées, mais plus comme des axes sur lesquels positionner des modéles plus ou moins

mécanistes et empiriques. De plus, les modéle de réaction-diffusion reposent sur des

18. La composition constante est une maniere d’ intégrer des contraintes de productions au pr
bléeme d’ optimisation du paysage, ainsi que d’en éviter la trivialité.
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opérateurs séparés (réaction et diffusion), qui peuvent étre indépendamment carac-

térisés par ces critéres.

Comme évoqué précédemment, les modéles de réaction-diffusion sont continus en
temps, en espace, mais également en espéce. Par l1a on signifie que les quantités
dérivées dans le temps et Iespace sont continues (initialement ce type de modéles a
été appliqué aux espéces chimiques). En écologie, on parle de densité de population,
comme c’est le cas dans cette thése, mais il pourra parfois s’agir de probabilités de
présence par exemple. Les individus modélisés ne sont pas discrets (i.e. définis en
nombres entiers) mais infinitésimaux. Cela signifie qu’il peut y avoir une densité
de population de 0,004 en une localité donnée, et qu’en rien cela n’implique que la
population n’augmente pas a partir de ces 0,004 individu(s), chose qui peut sembler
biologiquement dérangeante. Suivant la paramétrisation du modéle, les densités de
populations peuvent étre définies a une constante prés, ou représenter fidélement
des abondances d’individus. Ces modéles sont dit Eulérien (centrés sur 'espace) par

opposition aux modeéles Lagrangien (centrés sur l'individu).

Les modéles de réaction-diffusion sont constitués de deux opérateurs ayant des
objectifs de représentation et des formes mathématiques trés différentes. L’opéra-
teur de réaction décrit I’évolution des densités de population a travers le temps. Il
décrit naissances et morts, par prédation ou tout autres processus. Tous les modéles
dépourvus d’espace explicite se résument a un opérateur de réaction, plus ou moins
composite. On parle d’équations différentielles ordinaires (EDO), qui sont dérivées
uniquement dans une dimension (le temps ici), par opposition aux équations diffé-
rentielles partielles (EDP), dérivées dans au moins deux dimensions (temps et espace
ici). L’opérateur de diffusion est conventionnellement décrit comme mécaniste car
directement dérivé du mouvement brownien (i.e. la marche aléatoire), ou de la loi de
Fick de diffusion de la chaleur (diffusion de Fokker-Planck ou diffusion Fickienne;
voir Turchin 1998). La diffusion est une mise a 1’échelle populationnelle d’un mou-
vement individuel non biaisé (i.e. sans préférence directionnelle). Elle modélise, a
travers un parameétre de diffusivité, 'augmentation isotropique de surface occupée
par une quantité au cours du temps, ainsi que I’homogénéisation de cette quantité

a travers ’espace occupé.

Contrairement aux modeles [ et 11, le modeéle 11 repose sur un troisiéme opérateur,
I’advection. Il sera donc qualifié de modele de réaction-advection-diffusion. Cet opé-
rateur d’advection est assez peu utilisé en écologie, il décrit pourtant quelque chose
d’essentiel : le mouvement dirigé. Lorsqu’il est utilisé en écologie, il décrit souvent
un transport passif et unidirectionnel, exogéne aux organismes, résultant de la mo-

bilité du milieu lui-méme (e.g. écoulement d’un cours d’eau, courants marins, vents ;
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voir Okubo 1980). II a été fréquemment utilisé pour définir mécanistiquement des
territoires animaux a partir de la description par advection-diffusion des principales
causes du mouvement individuel (e.g. évitement des prédateurs, tendance & revenir
vers le terrier, etc. ; voir Moorcroft et Lewis 2006). Cependant ce genre d’applications
résout les équations d’advection-diffusion a I’équilibre (recherche de la dérivée nulle
en temps), ce qui n’est possible et intéressant que dans ce type de modéles n’incluant
pas d’opérateur de réaction, donc dépourvu de dynamique de population. Plus in-
téressant nous concernant, car intégrant une dynamique de population, Shigesada,
Kawasaki et Teramoto (1979) ont ainsi traité I'interférence entre compétiteurs dans
le modele de Lotka-Volterra, la matérialisant par une advection hétérogene issue des
comportements d’évitement, résultant en une ségrégation spatiale plutdét que dans

I’exclusion compétitive. Les exemples, néanmoins, restent rares.

Enfin, d’un point de vue numérique, les équations de réaction-(advection)-diffusion
présentées ici ont été résolues par les méthodes de différences finies et de volumes
finis (Hundsdorfer et Verwer 2003). L’intérét de cette précision est que dans les deux
cas, la résolution des équations repose sur des partitions homogenes de 1’espace et
du temps. Ce qui implique que les tessellations utilisées pour générer des paysages
sont in fine discretisées en raster, et ce afin de supporter les simulations des proces-
sus écologiques. Ainsi, I'unité spatiale minimale de modification paysageére reste le
polygone (la parcelle), alors que 1'unité spatiale minimale de résolution du proces-
sus écologique est le pixel. Cette derniére échelle spatiale se doit alors d’étre d’une
surface bien plus réduite que les parcelles afin d’en permettre une approximation

correcte.

143 Objctifs et originalité

Cette thése a une problématique agroécologique affichée : comment la modifica-
tion du paysage agricole peut-elle servir de levier d’action dans la lutte contre les
ravageurs de cultures ¢ De cette problématique écologique, assez distale, découle une
problématique méthodologique dont 'appréciation requiert un nouveau préambule

technique.

Ce sujet est traité par une approche simulationnelle requérant des modéles de po-
pulations et de paysages. La possibilité d’étudier les effets de I'organisation du pay-
sage sur la population d’insectes repose sur la consistance de l'interaction pattern-
processus. La dépendance au paysage est 1’élément d’intrication qui permet d’im-
planter les populations simulées dans des environnements explicites. C’est le support

mathématique de I'interaction pattern-processus. La dépendance au paysage, ou plus
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largement la dépendance au substrat spatial, se définit en général localement. Est
associé & un pixel donné, disposant d’une occupation du sol, un comportement du
modeéle de processus. Par exemple, on pose une forte valeur de diffusion, ou de
mortalité, sur un terrain a découvert ou l'insecte simulé est plus visible pour ses
prédateurs. Ces dépendances résultent de composantes endogénes a la population
(e.g. réponse a la prédation par 'évitement et donc une plus forte dispersion), ou

exogeénes (e.g. exposition a une prédation plus forte et donc une plus forte mortalité).

Les déterminants du mouvement individuel tels que définis par Nathan et al.
(2008) relient théoriquement les facteurs externes (ici, les éléments paysage) aux
déplacements réalisés par I'individu (cf. Figure 1.1). Ils sont au nombre de trois : (1)
I’état interne de l'individu, quels besoins influent sur sa motivation & se déplacer 7 ;
(2) sa capacité de navigation, a la fois sa perception de ’environnement et sa pro-

jection interne d’un chemin vers l'objectif; (3) sa capacité de locomotion, d’ordre

biomécanique.
S e The focal individual
External i N
¥ factors —> fy (navigation process)
R —> f,, (motion process)
A St —> f, (movement propagation process)
i Navigation i
capacity The environment
()] :
Where to move? —> f,, (internal state dynamics)
: P » [ (external factors dynamics)
Internal ——
state Motlo.n Movement
( 3 capacity a path
Why move? How to move? U
A

from Nathan et al., PNAS, 2008

Figurel.l — Les déterminants du mouvement individuel.

Lorsqu’elle entraine des déplacements, la perception d’éléments distants les définit
sur une continuité de 1’échelle locale vers ’échelle non-locale. Au niveau de I'indi-
vidu, ces déplacements se modélisent par des marches aléatoires biaisées, disposant
d’une direction préférentielle (voir Codling et al. 2008). Leur mise a ’échelle po-
pulationnelle résulte en un processus de redistribution spatiale ! également biaisé.
Sous sa forme continue, la redistribution est mathématiquement décrite par la com-

binaison des opérateurs de diffusion et d’advection. L’advection est la composante

19. La redistribution spatiale est la conséquence du mouvement individuel sur 1’ échell
tionnelle (Turchin 1998).
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non-locale de la redistribution, directement issue de la perception de I’environne-
ment distant. La diffusion représente la composante aléatoire de la redistribution,
plus liée a I’état interne de 'individu ou & sa réaction a ’environnement local. Ainsi,
s’il semble a prior: raisonnable de déterminer localement les causes des évolutions
démographiques, c¢’est moins le cas en qui concerne la redistribution spatiale de la
population. En effet, cette derniére est tout aussi influencée par les caractéristiques
de I'environnement local que par les caractéristiques de ’environnement alentour,
ce par l'intermédiaire d'un processus de perception. A noter cependant que, suivant
I’échelle spatiale, il peut étre plus pertinent de résumer la redistribution & de la
diffusion. C’est particuliérement le cas quand les stimuli déclenchant un mouvement
dirigé ne sont percus qu’a des distances inférieures a la discrétisation de l’espace

(i.e. aux dimensions du pixel).

Le développement d’une dépendance non-locale permet d’augmenter I’adhérence
de la population au paysage. C’est a dire, plus précisément, augmenter le lien
pattern-processus pour intensifier 'effet des modifications des patterns spatiaux sur
le processus simulé. La non-localité de la dépendance est une caractéristique per-
mettant de rendre l'intrication pattern-processus plus structurelle, et donc plus a
méme de traiter 'étude de modifications structurelles®’ du paysage. Cette inten-
tion peut sembler arbitraire et artificielle. Elle le serait si elle n’était pas fondée

biologiquement, comme nous allons le voir.

Dans les parties II et III, concernées par cette intensification du lien pattern-
processus, le sujet d’étude est un ravageur de cultures. Dans la partie 11, il s’agit de
Delia radicum (Linnaeus, 1758 ; Diptera : Anthomyiidae), la mouche du chou. Un in-
secte volant qui pond ses ceufs dans les champs de Brassicacées (choux, navet, colza,
etc.), cultures qui sont endommagées par le développement des larves. L’adulte se
nourrit de nectar, essentiellement rencontré dans les zones non-cultivées qui bordent
les champs et ot il trouve des plantes & fleurs. Deux ressources sont donc a la base de
la dynamique de population de cet insecte : une ressource de nourriture, permettant
la survie de I'individu, et une ressource de reproduction, permettant la survie de
la population. On définit ainsi des ressources compétitives non-compensables pour
signifier que la population ne peut compenser la non-exploitation d’une ressource
par 'exploitation de I'autre, aussi intensive soit elle. Leur exploitation efficace est
un probléme d’optimisation. En partie III le modéle est plus théorique et traite de
tous insectes ravageurs volants concernés par cette dichotomie de ressource (essen-

tiellement des Dipteéres et Lépidoptéres).

20. Modifications de la structure du paysadd lles et formes des parcelles), par opposition
aux modifications compositionnelles.
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Dans notre cas, 'intensification du lien pattern-processus est pertinente car elle
repose sur une description de la nécessité de l'insecte adulte d’exploiter deux res-
sources différentes, distantes I'une de I'autre dans le paysage. L’intensification peut

alors reposer sur les déterminants individuels du mouvement :

L’état interne des individus est incorporé au modéle a travers une dimension
additionnelle, quantifiant leurs réserves énergétiques, dans laquelle ils évoluent
en fonction des ressources exploitées (la nourriture augmentant les réserves, la

ponte les diminuant) et de leurs efforts de déplacement.

La perception des différentes ressources autour de 'individu est modélisée par
la convolution de noyaux monotones décroissants sur les distributions spatiales
des différentes ressources. Ces noyaux relocalisent 'information distante vers
le point focal (i.e. information non-locale impactant le comportement local) et

la pondére en fonction de sa distance au point focal.

Les limites biomécaniques du déplacement sont intégrées sous la forme d’une
vitesse de déplacement maximale, ainsi que par un cott énergétique du dépla-

cement dépendant de sa vitesse.

Comme exposé sur la Figure 1.1, ces trois processus, par leur intrication, tissent
un lien causal entre 'environnement et le mouvement individuel. S’appuyant sur
ces éléments théoriques, nous avons ainsi relié le paysage a la redistribution spa-
tiale, 'abstraction populationnelle du mouvement individuel. Dans le modéle 11, le
déplacement est purement diffusif et donc la perception et 1’état interne modulent
I'intensité de diffusion. Dans le modeéle III, ils définissent ’advection, modulant sa

vitesse et sa direction.

La dépendance au paysage proposée ici est multi-échelle, dans le sens ou la re-
distribution populationnelle résulte des déterminants individuels du mouvement.
Elle est aussi profondément mécaniste car fondée sur la description des éléments
sous-jacents au mouvement (i.e. perception et état interne). Les modéles II et 111
disposent d’une certaine originalité puisqu’ils permettent la différenciation entre les
individus, pas seulement par leur localisation dans I’espace, mais par leur localisation
le long d’une dimension définissant leur statut énergétique. L’idée d'une dimension
additionnelle pour caractériser un statut individuel se retrouve dans l’équation de
McKendrick-von Foerster (Okubo 1980 ; Hastings 1991 ; Plantegenest et al. 2001 ;
Murray 2002). Cette équation repose sur une dimension d’Age pour permettre une
structuration en age de la population et donc des effets age-dépendant concernant
reproduction, mortalité, redistribution, etc. Cependant, a la différence de notre mo-
déle, I’évolution dans cette dimension additionnelle est unidirectionnelle et linéaire,

deux caractéristiques inhérentes au vieillissement (ou curvilinéaire si on considére un

19



Chapitre 1. Introduction générale

vieillissement physiologique plutét que chronologique ; voir Metz et Diekmann 1986).
Une autre particularité du modéle I1I est qu’il repose sur une procédure d’optimi-
sation permettant de considérer le déplacement et I'utilisation des ressources dans
le cadre théorique de I'approvisionnement optimal. Les comportements d’utilisation
des ressources (quand changer de ressource ?) sont optimisés pour permettre a 'in-
secte d’exploiter au mieux son environnement étant donné les distances entre les
deux ressources et leurs cotits d’exploitation. Cette procédure permet de paramé-
trer partiellement le modéle tout en considérant ’étude d’un insecte adapté a son

environnement.

A la suite de cette longue introduction, le document est divisé en 3 parties. Ces
parties sont 3 articles préfacés qui proposent une progression par étapes dans le déve-
loppement de modéles de dynamiques de population fortement dépendants de leurs
supports spatiaux que sont les abstractions de paysages. En paralléle, 2 modéles
de paysages (cf. parties I et III) sont aussi développés pour permettre d’appro-
cher théoriquement la problématique agroécologique de ’amélioration structurale
des paysages agricoles. La partie [ n’a pour ’heure pas été mentionnée et peut alors
sembler plus énigmatique que les deux autres. Dans cette partie est développé un
couplage de modeéles de paysage et de population. Le modéle de population y est as-
sez simple, il s’agit d’une équation de réaction-diffusion. Le lien paysage-population
est trés classique, reposant la favorabilité de 'habitat par le biais d’une variation du
taux de croissance en fonction des cultures. Ce modéle empirique simule la popula-
tion d’un auxiliaire de culture, le carabe Poecilus cupreus (Linnaeus, 1758 ; Coleop-
tera : Carabidae), dont le couplage avec un modéle de paysages permet de proposer
des réarrangements de la mosaique agricole favorisant le role régulateur de ce coléo-
ptére. Cette partie tient donc un réle de prototypage méthodologique & la fois d’'un
modeéle de paysage et du couplage paysage-population. La partie Il est un premier
pas dans le développement d’un lien biologiquement plus robuste entre le paysage et
la population, et ce par le biais d’une description mécaniste de processus individuels
d’exploitation des ressources. Elle dispose d’une dimension empirique treés pronon-
cée s’appuyant sur des données populationnelles, physiologiques et géographiques.
La partie III est plus théorique que les précédentes. Elle présente un modéle de
dynamiques de population d’un ravageur insecte défini par des traits de vie assez
généraux. Ce modéle dispose d’une dépendance multi-échelle finalisée, telle que dé-
crite dans cette introduction. Il intégre des déterminants individuels pertinents et
suffisants a 1’émergence mécaniste de I'approvisionnement optimal. La population
est couplée a un modele de paysage permettant d’allouer des ressources polygonales
et linéaires (parcelles de culture et bordures de parcelles, respectivement sites de

ponte et de nourriture) sur une tessellation. L’objectif de cette derniére étude ré-
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pond directement a la problématique écologique de cette thése : peut-on proposer
des modifications parcimonieuses du paysage, a composition constante, permettant
de limiter les dégats causés par la population de ravageurs? La problématique mé-
thodologique, préliminaire au traitement du sujet écologique, peut donc désormais
étre formulée ainsi : sur quelles bases biologiques et mathématiques intensifier la
dépendance au paysage d’un modéle de dynamique de population ? Deux mots ca-

ractérisent la piste développée dans cette thése : mécaniste et multi-échelle.
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Préface

2.1 Eléments de contexte agroécologique

La mosaique agricole tire son nom de la structure polygonale des parcelles agri-
coles, les sous-unités qui la composent. Ces parcelles accueillent des cultures qui
ont leurs dynamiques propres. On parle ainsi de phénologie pour désigner les dy-
namiques temporelles propres a chacune des cultures, par exemple ’évolution du
couvert végétal qu'elle offre entre plantation et récolte. La rotation de cultures'
constitue le changement d’espéce ou de variété apres récolte. Rotation et phéno-
logie sont les supports de I’hétérogénéité temporelle d'une parcelle. En paralléle,
'assolement ? constitue 'hétérogénéité spatiale de la mosaique, & savoir la diversité
de cultures présentes sur un groupe de parcelles & un moment donné. Assolement
et rotation impactent les dynamiques écologiques des agroécosystémes et sont des
pratiques agricoles associées & une amélioration des rendements depuis des millé-
naires (Mazoyer et Roudart 2006). Ils ne permettent pas seulement une meilleure
gestion de la constitution chimique des sols mais également un meilleur controle des
pathogénes et insectes phytophages (Tilman et al. 2002 ; Rusch, Bommarco et al.
2013).

L’hétérogénéité spatio-temporelle du paysage agricole participe de sa complexité
et de sa capacité a héberger une biodiversité conséquente. La multiplication des
interfaces entre occupations du sol constitue une source de multiplication des inter-
actions interspécifiques et donc des niches écologiques (Fagan, Cantrell et al. 1999 ;

Thies et Tscharntke 1999). D’un premier abord contre-intuitif, la biodiversité est un

1. Certains préférent le tsummessien cultural pour désigner le changement de culture sur
une parcelle, réservandtiba de culture pour désigner une pratique plus globale dans laquelle
les successions culturales suivent un cycle régulier en accord avec des criteres agronomiques
économiques.

2. L"assolement est un terme ambigu qui est communément utilisé pour désigner la pratique
agricole consistant a partitionner les terres d’unesebepl adtzahien edrl ouée a une
culture spécifique, pour permettre la rotation de culture. Cependant, l’utilisation moderne
terme le limite a la partition spatiale des cultures, indépendamment de la pratique de rotatio
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facteur de controle biologique et de protection des cultures (Bianchi, Booij et al.
2006). En effet, une biodiversité importante, peu perturbée, maintient une diversité
de compétitions et de relations trophiques dans le paysage agricole, qui sont d’autant
plus de sources de controle des ravageurs de cultures. Les ravageurs bénéficient de
I’abondance dans laquelle ils rencontrent leurs ressources dans les agroécosystémes.
Ces ressources sont des cultures pour lesquelles ils sont spécialisés. Ils bénéficient
surtout de la configuration dans laquelle ils rencontrent ces ressources, trés agrégées
(en parcelles) et éloignées de leurs prédateurs qui se maintiennent généralement
dans les zones non-cultivées (en bordure de champ essentiellement). Ces conditions
limitent les efforts de dispersion nécessaires a 'acquisition de ressources ainsi que
les risques encourus par ces populations de ravageurs. Ce sont donc des conditions
propices aux explosions démographiques qui peuvent rapidement ruiner des récoltes.
Une solution consiste dans le maintien significatif d’'une biodiversité fonctionnelle,

permettant une régulation conséquente des ravageurs via leurs ennemis naturels.

Dans l'article qui suit, nous développons un modéle de dynamique de popula-
tion d’auxiliaires de cultures (modéle I). Ces organismes, carnivores, omnivores ou
phytophages, se nourrissent de nuisibles, ravageurs ou adventices *, permettant ainsi
leurs controles. Leurs présences en effectifs suffisants peuvent permettre d’éviter les
explosions démographiques que I'on rencontre surtout dans des environnements trés
homogénéisés. Ils constituent un service écosystémique de régulation, rendu par la
biodiversité. L’exemple le plus populaire est bien str le controle des pucerons par les
coccinelles. Le modeéle [ simule une population de carabes omnivores, Poecilus cu-
preus, présenté en Figure 2.1, un coléopteére extrémement commun dans les cultures

d’Europe (Thiele 1977), consommant pucerons et graines d’adventices (Petit et al.
2014).

2.2 Originalité de I’article

Dans la lignée des travaux de Skellam (1951) nous avons cherché des organisations
de ’espace propices a la population d’auxiliaires. La question traitée est celle de la
disposition des cultures sur une mosaique agricole existante. Quel assolement est le
plus efficace pour favoriser I’'abondance de P. cupreus dans le paysage ? Cette ques-
tion est posée avec des contraintes de compositions constantes, ce afin de préserver le

caractére productif de ces environnements, ainsi que les déterminants économiques

3. Les adventices sont les plantes qui poussent parmi les cultures sans y avoir été im
délibérément.
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Figure 2.1 — Poecilus cupgelrs pecile cuivré. Photographie par David Gould, Leicester (UK),
2007.

de sa constitution qui sortent du cadre de I’étude.

Le modéle de dynamique de population est un modéle de réaction-diffusion (abrégé
RD ci-aprés). Le terme de réaction est spatialisé pour simuler les préférences du ca-
rabe pour certaines occupations du sol (I’écriture mathématique des modéles RD
sera explicitée en §4.1). Ces préférences se matérialisent par des taux de crois-
sance variables dans le paysage. Le modéle a été paramétré grace a des données
de comptages d’insectes réalisés en champ. Ces données sont géolocalisées sur une
zone agricole de 130 km?, et temporalisées sur une saison d’activité du carabe ( de
mai a juillet). Une méthode Bayésienne de paramétrisation a été utilisée pour tenir
compte au mieux de 'incertitude propre a ce type de mesures ponctuelles & travers

la modélisation statistique du processus d’observation.

Les taux de croissance variables & travers le paysage font émerger une topologie *
de favorabilité, spécifique a chaque réarrangement de la mosaique. Ainsi pour une
composition donnée (e.g. 75% de céréales, 15% de prairies et le reste en foréts) on
cherche des dispositions favorisant ’abondance du carabe (e.g. distribuer les prairies

sur un maximum de parcelles et donc plutét sur les petites).

Partant d’une structure réelle, une tessellation issue d’informations géographiques
(cf. Figure 3.1), des occupations du sol ont été allouées sur ses polygones (i.e. ses
parcelles). Des compositions variables (dans une gamme réaliste) ont alors été as-
signées séquentiellement a cette tessellation. De nombreux arrangements de la tes-

sellation ont été générés stochastiquement pour chaque composition au moyen d’un

4. On peut parler de la topologie d’un espace pour définir ses propriétés au regard d’ un phéno
mene, ici une dynamique de population.
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algorithme génétique® qui permet de proposer un trés grand nombre de paysages
différents. Par la suite tous les réarrangements ont été évalués par le calcul d'un
criteére statistique issue de la simulation d’une saison d’activité de la population
de carabe via le modéle RD paramétré. La Figure 3.3 illustre les processus mis en

ceuvre dans cette trame.

2.3 Principaux apports et perspectives

L’objectif de cette étude est de tester notre capacité a proposer des arrangements
de cultures qui favorisent I’abondance de 'auxiliaire régulateur, avec des contraintes
de composition et de structure (tessellation inchangée). Un modéle en champ moyen
(mean field model) a été dérivé du modele RD pour définir un témoin. Ce type de
modéle est insensible aux arrangements spatiaux car il est uniquement dérivé dans
le temps. Son comportement résulte, comme son nom l'indique, de caractéristiques
moyennées sur l'espace considéré. Nous I'avons donc utilisé pour comparer les com-
positions les unes aux autres en terme d’abondance de 'auxiliaire. Sans surprise, les
paysages comprenant les plus grandes proportions des occupations du sol les plus
favorables au carabe sont les paysages dans lesquels le carabe est le plus abondant.
Pour une méme composition, les arrangements spatiaux générés par 1’algorithme gé-
nétique ont été évalués par le modele RD. Cette diversité de paysages présente une
source trés significative de variation des abondances de carabe. L’effet de I'arrange-
ment spatial apparait finalement aussi important que Ueffet de la composition (cf.
Figure 3.5), quoique beaucoup moins évident & interpréter (cf. Figure 3.6). Ainsi,
méme avec un modeéle de processus dont I’adhérence au paysage ne repose que sur
un seul paramétre de réaction (la diffusion étant homogéne a travers tout 'espace),
on observe un effet trés significatif des modifications structurelles sur ’abondance

de lauxiliaire a ’échelle du paysage.

La trame développée ici est donc en mesure de proposer des réarrangements du
paysage qui favorisent I’abondance du carabe et donc, le potentiel service écosysté-
mique de régulation. Concernant ce service écosystémique, notre étude montre que
le paysage original, réel, semble trés largement suboptimal (cf. Figure 3.5). Bien
siir, bien des considérations entrent en jeux dans la constitution d’un territoire agri-
cole, comme la partition des terres entre acteurs locaux, ou encore le choix des
cultures et leurs valorisations par les marchés, etc. Méme en ce qui concerne uni-

quement I'optimisation du service écosystémique de régulation, d’autres organismes

5. Unalgorithme génétique fonctionne selon les fondements biologiques de 1’ évolution :
croisement, mutation. Il permet a une population de solutions de converger vers une optim
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que Poecilus cupreus sont impliqués, avec des traits de vie et comportements qui
leurs sont propres, et pour lesquels les paysages optimaux sont potentiellement diffé-
rents. Cependant, notre approche s’appuie sur I’algorithme génétique pour proposer
une diversité de solutions adaptées, i.e. une population d’arrangements satisfaisants.
Des degrés de liberté sont ainsi avancés avec les solutions, afin de permettre leur
éventuelle adéquation avec d’autres critéres d’organisation du paysage, lors d'une
éventuelle sélection ultérieure. Pour aller plus loin, cette approche par couplage
paysage-population pourrait bénéficier d’une description mécaniste de la régulation,
par exemple en décrivant explicitement le systéme trophique (carabes-adventices) via
des équations couplées (voir e.g. Vinatier et al. 2012; Kaplan et Lewis 2015 pour
des systémes tri-trophiques : culture, ravageur, régulateur). Dans la suite de cette
theése (parties II et I1I), nous poursuivons cette idée en avangant un lien mécaniste

entre la population et ses ressources.
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application in silico au contrdle des ravageurs de cultures
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aINRA, UMR 1349 IGEPP, Le Rheu, France
PINRA, UR 5/6 BioSP, Avignon, France
¢INRA, UMR 1347 Agroecologie, Dijon, France

Abstract

Modern agriculture suffers from its dependence on chemical inputs and subsequent
impacts on health and environment. Alternatively, protecting crops against pests can
be achieved through the reinforcement of regulation ecological services. Our work
propounds a data-driven methodological framework to derive relevant agricultural
landscape rearrangements enhancing populations of beneficial organisms regulating

pests.

Building on spatialised entomological and geographic data, we developed a par-
simonious reaction-diffusion model describing the population dynamics of beneficial
organisms. Parameter estimation was carried out in a Bayesian framework accoun-

ting for uncertainty in the measurement.

y. The first two authors contributed equally to this work.
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Thousands of agricultural landscapes were generated under agronomic specifica-
tions dealt with as constraint satisfaction problems. Population dynamics was simu-
lated on each landscape with the fitted reaction-diffusion model mentioned above,
and two metrics of abundances allowed the assessment of the regulation perfor-
mance of the landscape spatial arrangements. One metric is a mean field perfor-
mance criterion assessing the regulation performance from the landscape composi-
tion only, the other is a spatial performance metric assessing the performance resul-
ting from the whole landscape spatial configuration. The former is computed with a
non-spatialised form of the population dynamics model, the latter results from the
reaction-diffusion model of the population dynamics. Comparing these metrics en-
abled to quantify the impact of spatial arrangements, hence allowing arrangements

proposals.

This framework was applied to the case study of a ground beetle species involved
in the biological regulation of weeds. The arrangement proposals abides by the pro-
ductive agronomic constraint that is the landscape composition, while they allow
for significant habitat quality enhancement (or deterioration) for the beneficial or-
ganism (or a pest). Minor adaptations of our integrated data-driven approach would
suit numerous situations ranging from the provision of enhanced ecosystem services

to land management for conservation.
Key words :

Population dynamics, Landscape management, Reaction-diffusion model, Ecolo-

gical intensification, Crop protection, Conservation biological control

MSC : 35Q92, 92D25

3.1 Introduction

A main concern in modern agriculture lies in reducing its dependence on chemical
inputs and limiting its impact on health and environment. Alternative strategies for
a sustainable agriculture converge towards the reinforcement of ecological processes
suitable to protect crops against pests. Landscape has been described as a relevant
scale to manage most pests and airborne plant diseases as numerous studies have
highlighted the link between landscape complexity and biological control (Thies et
Tscharntke 1999 ; Bianchi et Van der Werf 2003 ; Tscharntke, Bommarco et al. 2007 ;
Chaplin-Kramer et al. 2011). Developing ecologically based agricultural production

systems requires to identify and understand key pest suppression drivers. In parti-
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cular, it is crucial to understand how the spatial configuration of landscape features
impacts the dynamics of natural enemies and thus potential biological regulation ser-
vices (Bianchi et Van der Werf 2003). In this regard, rearrangement of the landscape

in terms of habitat structure might efficiently contribute to pest regulation.

Habitat management, that aims at conserving or enhancing beneficial organisms,
can potentially improve pest management (Landis et al. 2000). Also, Jonsson, Wrat-
ten et al. 2010 reviewed how habitat manipulation has improved biological control
of invasive pests over the years 1998-2009, and discussed under what circumstances
different types of habitat management are likely to be effective, and how the like-
lihood of success can be improved. Yet, most of the cited experiments had been
conducted at a local scale (e.g. field scale). Studies at the landscape scale are ra-
rer (SESAME 2015), notably due to the difficulty to experiment at such spatial
scale, thus emphasising the relevance of developing frameworks that enable in silico

experiments.

Indeed, although landscape-scale effects on pest natural enemies in agroecosys-
tems are numerous, as evidenced by many studies (Gamez-Virués et al. 2012 ; Veres
et al. 2013), the underlying mechanisms are only partially known. In particular, we
still have a limited understanding of the optimality in spatial and temporal arrange-
ments of habitat structures, and even less of the management measures required to
improve biological control (Gamez-Virués et al. 2012). Despite some recent papers
heading towards that direction (Jonsson, Bommarco et al. 2014), landscape planning
applied to agricultural landscape has not become a standard tool against pests and
diseases. As a whole, landscape planning addresses the integrated analysis of land-
use change in relation to socio-economic and biophysical driving factors (Verburg
et al. 2002 ; Polasky et al. 2008).

In our study, we propose a data-driven methodological framework to derive appo-
site agricultural landscape rearrangements that might enhance pest regulation. As
such, our framework is intended to be part of a landscape planning process coerced
with other requirements and concerns, e.g., for multiple pest dynamics or socio-
economic factors. Our incentive is that, in order to cope with possible trade-offs
between ecosystem services, we should (i) capture spatial dependencies of ecological
processes underlying a given service and (ii) be able to provide many acceptable
solutions, i.e. landscape rearrangements, enhancing the service under consideration.
We addressed the first point by fitting a parsimonious, mechanistic and spatially ex-
plicit population dynamics model to observation data. Such a flexible tool allows to
explore the effects of landscape management scenarios on the insect population and

its seasonal field colonisation process. Secondly, combining a search heuristic and a
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constraint satisfaction problem, we generated candidate landscape rearrangements
that abide by landscape composition constraints. Combining these two elements, we
investigate the effects of the spatial configurations, looking for the best land-cover
arrangements for each given composition (i.e. setting aside the non-spatial effects of

the land-cover proportions).

We demonstrated the relevance of our data-driven approach by applying it to
the case study of carabid beetles, an arthropod family involved in weed regulation
through seed predation (Bohan et al. 2011) and that was shown to depend both
on local (field) and landscape characteristics (Trichard et al. 2013 ; Labruyere et al.
2016).

3.2 DMaterials and methods

3.2.1 Study area and experim ental data

3.2.1.1 Study area and landscape characterisation

The study area (Figure 3.1) consists in an agricultural landscape of approximately
130km? located in north-western France (origin at 48 29° N 1 34" W.). This
area, called (ZAA), belongs to the International Long Term
Ecological Research Network ( ) and, as such, its land-use has been assessed
every summer over the last 25 years using aerial photographs, field observations
and manual cartography. It is characterised by a SW-NE gradient of landscape
structure—from hedged farmland, woodlands and permanent grasslands, to open
fields (see Baudry et al. 2000 for more details). In 2010(the season under study
here), the ZAA comprised 36/ grasslands, 38% cultivated areas (essentially wheat
and corn in summer), 14% woodland, and the rest corresponded to roads and built
areas. As it will be made explicit later, we focused our investigation on two sub-
domains of the ZAA, hereafter referred to as ; and , (Figure 3.1), spanning
respective areas of 3 km? and 2:3 km?, and mapped at a 10meter resolution. In
2010the landscapes ; and , were characterised by 37% (resp. 54%) of grasslands,
47% (resp. 31%) of cultivated areas and 7% (resp. 5%) of woodland.
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Built areas Crops.Grasslands.Woodlands
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Figure 3.1 — Map of the study area showing the locations of the sampled fields (red circle
sub-domains under investiga&ndn,() and the land-covers of interest (colour legend).

3.2.1.2 Sampling design of entomological data

The activity-density of carabid beetles was assessed using pitfall traps installed
in 25 agricultural fields spread across the whole study area. In each sampled field,
3 pitfall-traps were set at random places within crop limits. Experiments were then
carried out during five weeks between the 6" of May and the 8" of July 2010
resulting in the monitoring of 75traps. At the end of each week, trapped carabids
were removed, identified and counted. Around 17000ndividuals from more than 70
carabid species were thus identified in 2010 Stating the trade-off between the weed
seed predation ability (Bohan et al. 2011) and the relative species abundance in
the region under study (Al Hassan et al. 2013), we focused on the species Poecilus
cupreus (L.). Although this species is omnivorous with a relatively low individual
rate of seed consumption, it is still a potentially high contributor to weed seed
regulation given its high level of abundance in agricultural fields (Petit et al. 2014).
Each of the selected sub-domains ; and , comprised 12 pitfall-traps located in
4 fields. These landscapes were chosen a posteriori for their pitfall-traps affluence.
Indeed, while their cumulated surface represented only 4% of the study area, they
provided a third of the collected data. Figure 3.2 presents the evolution of the number

of trapped insects (i.e. activity-density) during the activity season.
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Figure 3.2 — Activity-density of cBrahipdelstrapped over the full sthAdreand
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322 Parsimonious spatially explicit m odels of population

dynam ics

Reaction—diffusion models have been widely used in ecology and evolution for a
long time (Fisher 1937 ; Turing 1952) and they provide an appropriate framework
for studying many agroecosystem processes from pest outbreaks (Ciss et al. 2013;
Soubeyrand et Roques 2014 ; Bourhis et al. 2015) to conservation (Cantrell et Cosner
2004 ; Berestycki et al. 2005; Pereira et Daily 2006; Roques et Hamel 2007). To
capture the dynamics of carabids, we derived a simple model in line with P. cupreus
life cycle in the studied region. This species is univoltine, i.e. it has one generation
per year and therefore exhibits a single peak during its activity season (see Figure
3.2 for the seasonal population measurements). It is also known to react differently
to crop and non-crop habitat types (Marrec et al. 2015), in this case semi-natural
habitats, grasslands and cereal fields. We accounted for this sensitivity with a land-
cover dependent growth rate. We also considered the first trapped carabid adults to
be a good proxy for a previous small and stable population emerging from overwinter

a few days before the first trapping.

In the absence of further information regarding the movement of the individuals,
assuming that they perform independent Brownian motions seems to be the most
natural and classical option. Thus, the model for a population density P (x; y;)tin
a spatial domain ; (12 £1;29) representing a sub-domain of the study area (ZAA)

writes for any (x; y2 jand t >0:
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@P x; yit t

ot =D P X;y)ttP X; y)L&; ye P &; yiE (3.1)

with a growth rate at t= 0

8
§ re. if x; yin a crop field
2

rs if (x; yin a semi-natural habitat

rx;y =
% r; if (x; ¥ in a grassland
* 0 otherwise
Here, the operator = @ + @,, describes the uncorrelated random walk move-

ments of the individuals. This means that the individuals travel at random, with
no drift in any particular direction ; the diffusion coefficient D measures the mobi-
lity of the individuals (for general results on reaction-diffusion models, see Grindrod
1996 ; Shigesada et Kawasaki 1997 ; Turchin 1998; Murray 2002; Roques 2013).
The choice for a spatially homogeneous diffusion relies on parsimony in the absence
of robust information regarding carabid movements inside the different land-covers
under study (spatially heterogeneous diffusion could be modelled within the same
reaction-diffusion framework by a Fokker-Planck diffusion operator (D (x; yP ),
see e.g. Turchin 1998 ; Roques, Walker et al. 2015 ; Bengfort et al. 2016). The pa-
rameter > 0 measures the exponential speed at which the birth rate decays du-
ring the activity season, and the parameter is the death rate; in other words,

= 14life expectancy.

We assumed reflecting (i.e., Neumann) boundary conditions, which mean that
either the individuals crossing the boundaries are reflected inside the domain or the

inward and outward fluxes are equal at the domain boundaries. The mathematical

@P (x;y)t

o = 0, where n is a unit

@ i

formulation of these boundary conditions is :

vector normal to the frontier @ ;.

The initial time t= 0 corresponds to the day of the first observation. The initial
conditions are based on the number of individuals trapped during the week preceding
the first observation, that we denote by Q (x;;0) at each census point x;. Assuming
a constant population density P (x; y;)tduring the first week £t 2 (  ;0), we can

derive a relationship between P (x;;0)and Q x;0):

Q (x:;0) = P &3;0); (3.2)
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where is the time between the beginning of the experiment and the first observation
and is the surface ratio of a trap over a space discretisation (the traps are supposed

to be non-attractive).

Using an Inverse Distance Weighting (Press et al. 2007), the initial population

density can then be interpolated over the whole spatial domain :

p 1
Q x4;0) kx; xk)
P (x;0) =2 o ,for x 6 x3; (3.3)
kx; xKk)
=0

with (d) =d and d= kx; xk. N is the number of population census points,
x; the location of each census point, x each location of the discretised space and

= 5 days, the traps opening duration. The parameter was determined by means
of a cross-validation procedure (Press et al. 2007 ; Borra et Di Ciaccio 2010). The
coefficient  stands for the surface ratio of traps over the space discretisation of the
numerical scheme ( 10 *). Remaining parameters from equation (3.1), namely

D , and r(x; y were estimated using a mechanistic-statistical framework as

) Y

described below.

32.3 Param eter estim ation in a heterogeneous landscape

State-space models offer an efficient framework to link process models and ob-
servation processes (Clark 2004). They have become a widespread approach to link
mechanistic population dynamics with statistical methods for inference (Soubeyrand
et Roques 2014 ; Hostetler et Chandler 2015 ; Beeton et al. 2015). See also Roques,
Walker et al. 2015 for a mechanistic-statistical method to estimate space-dependent
diffusion parameters. They combine the flexibility of modelling mechanistic ecolo-
gical processes with the ability to exploit the information within field data while

tackling with observation uncertainty.

For the purpose of inferring the parameters = (r-; 5; £; D; ;) from equation
(3.1), we applied a mechanistic-statistical approach where (i) the prediction for
the species activity-density is computed from numerical simulations of the model
described in (3.2.2) (using the same numerical scheme as in Bourhis et al. 2015),
and (ii) the observed abundances of P. cupreus within pitfall-traps are random

variables which depend on the population density.
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We modelled the trapping process with a probabilistic approach. First, we com-
puted the expected number of trapped individuals at each trap location x; and each
observation time t;, given the population density P (we use the notation P for the
population density P to emphasise the dependence of P with respect to the set of

parameters ) :

Y
Q0 &ij ) = P (xy; 3dt; (3.4)
t]
where the integration over time represents the duration of the weekly openings of the
traps during = 5 days (from Monday to Friday ; traps were closed for week-ends).
Second, we assumed that the number of individuals trapped during the previous
-day period followed a Poisson distribution with the expected number of trapped

individuals as mean value :

Q xi; £) Poisson Q (xi; %) : (3.5)

As the individuals are removed at each observation time, the random variables
Q (xi; %) conditional on the population densities P (xi; % for £t 2 (t; ;D can
be considered as independent observations. We can then compute the likelihood

function :

DD G o
L()=pQJj) = e @ ¥

4=1 i=1

X7 E)Q (17 %) .
Q&) ! (3:6)

where J is the number of observation times and I the number of traps.

Finally, we used a Markov chain Monte Carlo (MCMC) algorithm for inference
(Roques, Soubeyrand et al. 2011) over sub-domains ; and ,, choosing non infor-
mative uniform priors for all parameters. This algorithm computes the likelihood of
the parameters sets depending on the agreement between the model predictions and
the field observations. Maximising the likelihood, the MCMC converges towards the
more likely parameters set, which is used for the subsequent simulations. The geoma-
tic and population data of both domains were used to ensure an efficient parameters

identification.
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324 Proxies forpest requlation e ciency in spatialand non-—

spatial contexts

In view of predicting the outcome of agroecosystem rearrangements, we defined
a metric characterising the regulation potential of the beneficial organism : the
integral of population P over time (i.e. along the course of the activity season) and
space (i.e. one spatial sub-domain : ). This metric is a proxy for the habitability
(embedding indistinctly survival and reproductive efficiency) of a given landscape
for the beneficial organism and hence, a proxy for the pest regulation efficiency. In
order to assess the impact of the spatial configuration of a landscape being given
its composition, we also needed the equivalent of a "null model". We thus defined a
mean field model (Morozov et Poggiale 2012), comparable to our previous population
glodel, as such : given py the proportion of the cultural type k (k 2 £C; S; G; g and

P = 1, with C; S; G; Qrespectively standing for Crop, Semi-natural, Grassland

and Other land-covers) and r, the associated growth rate we have

dP (t) X .
=P (t P (t); 3.7
ot (t) ) P ke (t) (3.7)

hence
!

1 X
P(t)=P(0)exp—(1l e 9 pn t : (3.8)

k
So, for the set of population parameters = (rz; 5; £; D; ;), the mean field

performance criterion (MFP) simply writes :

MFP = P (pdt: (3.9)
t

It only depends on land-cover proportions that form the landscape composition,
while the spatial performance criterion (SP), depending on the composition and

spatial organisation of the landscape, writes :
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SP P x; y;dxdydt: (3.10)

t x vy

32.5 Pest regulation perfomm ances of the spatial arrange—

m ents

Manipulating landscapes can rely on several kinds of operation. Agricultural land-
scapes can be altered in the spatial configuration of their land-cover units (through
crop rotation), or in the shape and size of these units (through fields merging or split-
ting). One can also simply modify the landscape composition (i.e. the land-cover
proportions), or combine those operations to result in further alternative topologies.
Here we consider the topology of a landscape as an emerging property resulting from
the structure (sensu polygonal meshing), the composition and the spatial configu-
ration of the different land-covers impacting the process under study (here, the

population dynamics).

In this study, we defined a simple crop allocation problem (CAP) where, starting
with the landscape 1, we considered its structure as immutable and focused on crop
rotations to alter its topology. We first explored the local compositions throughout
the study area (ZAA), focusing on 60 landscapes of 1 km? from which we computed
the compositions in crops and grasslands. This way, we derived 60 realistic sets of
land-cover proportions. Through sequential crop rotations, these compositions were
applied on the polygonal meshing of ; by reassigning the land-covers of arable
lands (i.e. crops and grasslands ; woodlands, built areas and the hedgerows network

were left unchanged).

Having defined a CAP, we treated it as a decision-making problem (Akplogan
et al. 2013) and we proposed a simple yet robust Constraint Satisfaction Problem
(CSP) (Russell et Norvig 2009) approach to solve this. A CSP is a triplet & ;D ;C)

where :

X 1is a finite set of variables, £fX ; : : : ;K
D is a finite set of domains, fD ;; : : : ;@) one for each variable. Each domain
D ; consists of a set of allowable values, fv;; : : 5 g for variable X ;.

Cis a set of constraints that specify allowable combinations of values.

To translate our CAP into a CSP, we defined a set of variables X = £X1; : : : ;&K

representing fields (polygons of arable lands) forming the landscape. The correspon-
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ding land-cover choice for each variable is a domain D ; = fC; Gg, C means crop
allocation while G means grassland allocation. One can note that we worked here on
a subset of the k possible land-covers, using only those commonly available for crop
rotations (i.e. crops and grasslands) which, here, were associated with the highest
estimated growth rates for P. cupreus (see 3.3.1). Function S X ;) returns the area
of the field X ; normalised on the total area of arable lands (i.e. available for crop

rotations). The set of constraints C was defined so that :

X
(1) g Sy P (14 )
1S.1>Z<. X i=C
(1 ) po S5 Pt (14 ); (3.11)
3 s.t. x =G
where is a tolerance threshold ( = 10 2?), and > 5%} are the desired

proportions of crops (C) and grasslands (G ) in the landscape.

A solution to our CSP is a consistent (i.e. all constraints are satisfied) and com-
plete assignment (i.e. every field has a land-cover). This numerical optimisation
problem was solved using a genetic algorithm (GA) with a population size of 500
individuals (i.e. 500 landscapes here). GA are very convenient to solve this kind of
discrete optimisation problems. Here the landscape is seen as a chromosome, i.e.
an array of possible locations called genes (which are the fields) storing an allele,
here a land-cover. The chromosome fitness is evaluated with the CSP, the best are
conserved through generations and allowed to reproduce with each other by the
means of random-point crossover. Additionally, random mutations occur to improve
the exploration of the allocation possibilities (see Mitchell 1998 for an introduction
to GA). Optimisations were considered successful (and stopped) when at least a
third of the population found a solution to the CSP. Subsequently, for each of the
60 optimisations (1 optimisation per set of land-cover proportions), a few hundreds
of different landscapes were expected to fulfil the compositional requirements. Re-
garding the computation costs, each optimisation was bounded to 1000 generations
(as the failure stopping criterion) which bounded the computation time to about 20
minutes. This task easily supports parallel computations which, with e.g. 4 cores,
brings the computation time (for 60 optimisations) to be amply upper bounded by

5 hours.

In order to assess the impact of the topologies produced on the ; structure we

compared the two metrics defined in §3.2.4 :
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the mean field performance criterion (MFP), proxy towards the mean fitness
of the carabid population computed on a mean field simulation of the po-
pulation dynamics model depending only on composition (i.e. the land-cover

proportions),

the spatial performance criterion (SP) which has the same meaning but is deri-

ved from the spatialised simulation and is therefore impacted by the topology.

The MFP criterion was computed on every set of land-cover proportions (i.e. 60
computations), while the SP criterion was computed for every generated landscape
(i.e. 60  few hundreds computations). Therefore, each value of the MFP criterion is
compared to a distribution of values of the SP criterion. Comparing those two metrics
offers a quantification of the topology effect on the population density P (x; vy ;) tof
beneficial organisms, and hence on the putative pest regulation service. The MFP
evaluation of the 60 compositions took less than a second on a 2.2GHz core. The SP
evaluation of one landscape last about 35 seconds and at least 60 5063 =10000
landscapes were expected to be tested (the stopping criterion being a third of the
population answering the CSP), which took about half an hour with 4 cores working

in parallel.
Figure 3.3 summarises the whole framework from model fitting to the assessment

of spatial performances.

Population data GIS data of the ZAA 1 kmz moving
from geolocated traps W'"d°‘” screening

60 landscape compositions

Mean Field Evaluate
simulations

Q1 and Qp
landscapes

Mechanistic-Statistical

Model Fitting
Spatially explicit Evaluate
simulations
Land-cover dependent ~250 arrangements / comp05|t|on
Reaction-Diffusion model on Q, tessellation

Figured.3 — Flow diagram of the propounded framework. MFP — mean field performance criteri
SP - spatial performance criterion; CSP - constraints satisfaction problem; GA - genet.
GIS - geographic informationZhfst&dmne Atelier Armorighedied area) .
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3.3 Results

3.3.1 Param eter estim ation in a heterogeneous landscape

All the posterior distributions of model parameters were greatly different from the
priors. Reasonably satisfying chains convergence was attested by the multivariate
potential scale reduction factor (PSRF) R = 1 11 (Brooks et Gelman 1998). We used
the median values (reported in Table 3.1) of the parameter posterior distributions
for subsequent simulations in this study. Using these punctual values instead of the
whole posterior parameters estimates was consistent regarding their low dispersion
tendencies (cf. the 95% confidence intervals in Table 3.1). These parameters lead to a
viable r* = 0 :53when comparing the model predictions with the mean abundances in
pitfall-traps at each sampling date on sub-domains ; and ,. Figure 3.4 shows the
simulation of the population density at 5 sampling dates (see online Supplementary
Materials for a video of this simulation). The estimated growth rates were consistent
with the habitat preferences of P. cupreus which is known to be a cultural beetle
(Thiele 1977). The diffusion parameter was also in agreement with the rare mobility

measurements encountered in the literature (Allema et al. 2012) for very similar

species.
Q4, 06 May Q4, 21 May Q4, 06 June
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Figure 3.4 — simulation of the dynamics of the densupyesfarabid population in the
sub-domain obtained with the model (3.1) and parameter values in Table 3.1.
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Table 3.1 — Median estimates of the model parameters obtained with a MCMC procedure. Tt
parameter related to the interpolation of initial conditions (Equation 3.3) was identif:
validation. Simulations in Figure 3.4 rely on this set of parameter estimates.

Parameters | Values SD CI 95% Units
1.12 - - -

s 0.155 0.0304 (0.154, 0.156) day !

I 0.304 0.0212 (0.303, 0.305) day !

Ic 0.385 0.0174 (0.385, 0.386) day *
0.123  0.0105 (0.122, 0.123) -
0.210 0.0181 (0.210, 0.211) day !

D 761 711  (75.7,76.4) m2day

332 Pest regulation perfomm ances of the spatial arrange—

m ents

In the non-spatial context (i.e. mean field model), the simulated regulation effi-
ciency only depends on the proportions and quality of the different habitat types,
expressed here in terms of land-cover dependent growth rates. Table 3.1 ranks crops
as the most favourable habitat (r. = 2 :14), followed by grasslands (r; = 1 :64), and
hedges (rs = 0 68), all other land-covers (mostly represented by woodlands and built
areas) being assigned a null growth rate. Therefore, the landscapes containing more
crop surfaces are expected to be the most highly populated, at least in a non-spatial
context. As aforesaid, this ranking is consistent with the known preferences of P.
cupreus for cultural habitats (Thicle 1977).

The land-covers of ; were reassigned sequentially to reach the 60 sets of pro-
portions of crops and grasslands, keeping the original tessellation (the polygonal
meshing) as immutable as well as the hedgerows network. As previously mentioned,
the Constraint Satisfaction Problem (CSP) was solved by a genetic algorithm (GA)
with a population size of 500 individuals (i.e. landscapes here). The stopping condi-
tion of the GA optimisation was reached when at least a third of the population felt
within a 1% interval around the 60 sets of proportions. Only 4 optimisations out
of 60 failed to reach this threshold. For each of the remaining set of compositions,
between 231 and 314 landscapes answered successfully to the CSP with alternative
configurations. Consequently, the population dynamics model was simulated 15988

times, on 15988 different landscapes.

All the performances values were normalised over the initial performances of the
original ; landscape. Figure 3.5 displays the landscapes spatial performances (SP)

as a function of the mean field performance (MFP) of their respective set of com-
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positions. Both performances strongly correlated with the crops and grasslands pro-
portions figured here by the gradients of respectively sizes and colors of the circles.
The variability around the mean SP appears fairly important, which is highlighted
by the black dots indicating the best (above the circles) and worst (below the circles)
spatial arrangements. The original landscape’s performances (the red cross) occur

to be very standard, with a rather poorly performing spatial arrangement.
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Figure 3.5 The spatial performances (SP) of the 15988 landscapes (in ordinate;

reported over the mean field performance (MFP) of their respective compositio:
abscissa). The 56 circles represent the mean SP with the grey segments figurin
standard deviation of SP, and the black dots point the extreme values. Both metr
normalised over the performances of the originapciart@sichepee by a red

cross. The gradients of crops and grasslands proportions are respectively figuz
circles sizes and colours.

Figure 3.6 shows the best, mean and worst spatial arrangements (assessed by
the SP metric) encountered for 3 contrasted compositions (best, central and worst
MFP). From left to right, the colour gradient from green to yellow distinctly reflects
the composition shift inducing the MFP improvement. We found no obvious and
apparent gradient explaining the change in the spatial performance (i.e. along each
column in Figure 3.6). Shedding light on any relationship between topology and
spatial performance would call for a complementary analysis which is beyond the

scope of this study.
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3.4 Discussion

Promoting a sustainable agriculture calls for innovative strategies relying on ecolo-
gical intensification (Wezel et al. 2014). Landscape has been evidenced as a relevant
scale to address such challenge and, in particular, habitat manipulation at the land-
scape scale appears as a promising lever for conservation biological control (Landis
et al. 2000 ; Woltz et al. 2012 ; Gamez-Virués et al. 2012). In this study, we propose
a methodological framework to investigate and quantify the effect of landscape rear-
rangements on the pest regulation ecosystem service. To demonstrate its relevance,
we applied it to the case study of a carabid beetle, a relevant natural enemy family,

notably for the biological regulation of weeds (Bohan et al. 2011).
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For this purpose we defined two simple metrics as proxies for pest regulation effi-
ciency. The mean-field performance (MFP) assess the performance based solely on
the landscape composition (proportions of crops, grasslands, woodlands and built
areas), which is known to influence the activity-density of carabidae (Gardiner et
al. 2010). Besides, the spatial performance (SP) appraises the performance taking
the spatial organisation of land-covers into account, given the composition. These
metrics directly rely on georeferenced data informing the activity-density of the be-
neficial ground beetle. They integrate a population dynamics model describing the
mechanisms underpinning the ecosystem service under consideration. Interestingly,
as this approach supports ecosystem services assessments by a mechanistic unders-
tanding of the relationships between drivers and services, it allows the consideration

of multiple ecosystem services simultaneously (Bennett et al. 2009).

Our framework includes a search heuristic to explore numerous spatial organisa-
tions of land-covers satisfying agronomical constraints (i.e. here constraints on the
landscape composition), providing candidate landscapes that improve the SP metric.
This provides a set of solutions to stakeholders and decision makers. Being given the
complexity of the landscape, the performance global optima are very unlikely to be
identified. Moreover, as the performance is assessed a posteriori on the landscapes,
their generation by the genetic algorithm is a blind process only heading towards
the suitable compositions. Nevertheless, the solutions appear to provide significant
improvements of the spatial performance (see Figure 3.5). The ability to provide
numerous good solutions instead of the only best one appears as one of the strength
of the framework. As every ensuing landscape management decision would be made
accounting for other constraints (being ecological or not), providing some degree of

freedom with the solutions seems mandatory to us.

The main difference between our framework and other GIS-based approach for
landscape planning (e.g. Meyer et al. 2008 ; Parish et al. 2012) consists in its mecha-
nistic population model. This mechanistic component depends on habitat quality
by means of a spatialised growth rate. This is a common approach (Okubo 1980;
Shigesada et Kawasaki 1997 ; Kinezaki et al. 2010 ; Soubeyrand et Roques 2014). Al-
though it is apparently simplistic, it reveals itself as sufficiently responsive to catch
an important part of the spatial complexity of the agricultural landscape and to
result in contrasted population dynamics. As shown in Figure 3.5, a given landscape
composition can give rise to a diversity of spatial arrangements, and ensuing pest
regulation performances. Here, arrangements were generated by means of a search
heuristic (the genetic algorithm) and the landscapes habitability for the beneficial
ground beetles was assessed a posterior: with a deterministic population dynamics

model. For some compositions, the spatial arrangements resulted in a 50% spatial
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performances (SP) variation (between the best and the worst SP), while the mean SP
variation for the 56 compositions exceeded 30%. These are very significant contrasts,
especially when compared to the 1% each specific arrangement was allowed to vary
around its targeted composition. Those variations are symmetrical and either im-
proving or declining the global habitat quality seems in the range of the framework.
While we focused here on improving the habitat quality of a beneficial organism,
the habitat degradation can nonetheless be an interesting objective when applied

directly on a pest population.

Several theoretical works on reaction-diffusion models have focused on the optimal
arrangements of habitat for species conservation or resilience to external perturba-
tions (Berestycki et al. 2005 ; Roques et Hamel 2007 ; Roques et Chekroun 2010).
All of these works demonstrate that the optimal landscape arrangement is a com-
promise between lessening the detrimental habitat edge effects—which means that
the perimeter of the most suitable habitat (the crops in the current study) has to
be minimal—and taking advantage of the domain boundary (in the case of reflec-
ting boundary conditions). Thus, the optimal arrangement of the landscape should
look like a quarter of disc, concentrated in a corner of the domain. In the current
study, the main difference with the previous approaches is that we do not focus on
a specific metric of species conservation, but rather on cumulated population size,
and we consider time-dependent mortality rates. Because of these assumptions, the
initial condition, which had no effect on the results of the above-mentioned theo-
retical studies, plays a critical role here. As shown in Figure 3.6, the mean field
performance is solely a matter of composition which is obviously rendered by the
horizontal colour gradient. On the other hand, this figure fails to depict the source
of the SP discrepancy that we know occurs along the vertical gradient. The possibly
numerous causes of such discrepancy are likely to be complex polygonal structures,
resulting in significant topological effects. Given that we are dealing with an ini-
tial value problem (i.e. our spatial population dynamics model), it is plausible, as
expressed above, that this sensitivity to landscape topology is linked to spatial he-
terogeneity of initial conditions. In further work, a sound landscape analysis via
Landscape Pattern Indices (LPI, see e.g. Riitters et al. 1995; Leitao et al. 2006)
might help shedding some light on the performances of the emerging topologies. In
addition, there are also available tools (Rubner et al. 2000 ; Potts, Auger-Métheé et
al. 2014) that would enable us to assess these landscape performances given strong

mechanistic hypothesis (e.g. initial condition sensitivity).

In the current study, pest dynamics are neither modelled nor measured. A cou-
pled model describing the interactions between a pest, its host, its natural enemy

and possible pesticide effects may allow one to analyse the environmental and eco-
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nomical effects of landscape arrangement. Several economic criteria could be used :
production gain compared to the absence of natural enemies (for a fixed level of
pesticide) or avoided pesticide costs if the level of pesticide is modulated to keep a
constant production. Under this last assumption, a standard environmental criterion
is the avoided pollution (see e.g. Novan 2015), corresponding here to reduction in
pesticide use allowed by the presence of natural enemies. However, up to our know-
ledge, there is no general theory to assert that parameter estimation is possible for
such multi-species models; fitting the model would at least require a much broader

dataset.

We believe that all sub-parts of this framework might be refined depending on the
research question and the knowledge of the system under study. For example in our
case we built a simple and parsimonious population dynamics model and inferred
parameters from entomological georeferenced samples (activity-density collected in
traps). Additional mechanisms can be considered (e.g. genetic processes) and the
observation process can be adapted to different kinds of data (e.g. presence/absence
or relative occurrence rate) and/or several kinds of observation (i.e. heterogeneous
data). In this work, we have a partial differential equation initial value problem,
where initial conditions are estimated via an interpolation method and data ac-
quisition depends on an integral of the insect population density over time. The
interpolation method is bounded to produce greater error between farthest data
points (spatial error) and all errors are amplified forward in time due to the nature
of our problem. Recent literature (Petrovskii et al. 2014) tackle the importance of
multiple scales for pest monitoring and resulting integrated pest management (IPM)
strategies. Our framework could benefit from considering both single and multiple
traps modelling methods (i.e. multiple scales) by including them in our parameter
estimation. For instance, if we think in terms of optimal sampling (Schweiger et al.
2016) for our estimation problem, we could propose an adapted protocol where not
every data point is simply integrated over 5 days, but where a subset of the traps
is evaluated daily over 5 days (e.g. in order to segregate movement effects from

population density effects, as mentioned by Petrovskii et al. 2014).

Overall, objectives for close future research are twofold : (i) better integrate an-
thropic effects, e.g. by considering land-use instead of land-covers in order to take
cultural practices into account, which are known to affect the natural enemies at
the landscape scale (see e.g. Puech et al. 2015), (ii) understand the nature of the
topological effect on our simple population dynamics model in order to alter the
topology (by means of a set of spatial operations on the landscape), not only the

spatial organisation of land-covers.
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Préface

4.1 Elément conceptuel : la réaction-diffusion

4.1.]1 Fomm alisation m athém atique

Les modéles de population spatialement explicites sont en capacité de traiter
I’hétérogénéité de ’espace comme une de leurs entrées, i.e. comme support de la
dynamique de population. Ces entrées produiront des sorties spécifiques si elles se
trouvent en interaction avec le processus simulé, a savoir la dynamique de popula-
tion. L’équation 4.1 est une équation de réaction-diffusion, dite de Fisher-Kolmogorov,
dotée d'une dépendance spatiale.
résgtion
@N x; ¥ N ;¥ @ @GN x; ¥

T = rxN &; £ 1 X + o D (X)T (4.1)

diﬂ?s}on

Elle décrit I’évolution d’une population N au cours du temps t et a travers un
espace unidimensionnel x. Le terme de réaction produit ici une croissance logistique,
telle que décrite par Verhulst (1838). L’hétérogénéité de I'espace intervient en deux

endroits dans cette équation :

Le taux de croissance r est défini comme une fonction de x par la notation
rx). Il peut ainsi ne pas étre identique dans toutes les localités de ’espace,

par exemple étre nul dans des zones défavorables & la population N .

Le taux de diffusion, ou diffusivité, D (x) suit exactement la méme notation
mathématique, pour le méme effet : I’hétérogénéité de l'espace x est permise

d’intervenir dans la dispersion de ’espéce N .

Le terme de diffusion pourrait également étre écrit plus succinctement : D (x) N x; I,
avec la notation , désignant I'opérateur de Laplace qui décrit la diffusion sur la

dimension d’espace x. Dans ’équation 4.1, taux de croissance et diffusion sont spa-
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tialisés. La capacité d’accueil K ne l’est pas, mais aurait trés bien pu I’étre. Enfin,
rien dans la notation n’implique que les variations spatiales de r (x) se superposent
a celle de D (x), elles peuvent étre liées a des informations spatiales complétement

indépendantes.

4.1.2 Justification m éthodologique

L’objectif écologique, finalisé, de cette thése est d’étudier les effets de la structure
du paysage agricole sur les populations de ravageurs ou d’auxiliaires qu’il héberge.
Pour les raisons développées en introduction concernant 'interaction entre patterns
spatiaux et processus, notre choix s’est porté sur les modéles de réaction-diffusion.
Cependant ces modéles ne sont pas les seuls & permettre de prendre en compte fine-
ment ’hétérogénéité d’un espace explicite, la plupart des approches individu-centrées
(ou Lagrangiennes) s’appuient également sur cette force. De plus, ces derniers mo-
deéles permettent une prise en compte bien plus intuitive de variables individuelles,
cognitives ou physiologiques, telles que celles qui déterminent le mouvement des in-
dividus (perception et réserves énergétiques; cf. §1.4.3) et qui se trouvent au coeur
de cette thése. Le choix de la réaction-diffusion est alors motivé par diverses raisons,

dont les suivantes :

le processus de colonisation du paysage agricole par les insectes considérés est
un processus éminemment populationnel, impliquant des générations succes-

sives dans une progression par front d’onde;

la résultante pour I’homme de l'interaction pattern-processus est la présence
de dégats sur les cultures, une variable inappréciable a 1’échelle individuelle

(les dégats causés par un seul insecte étant négligeables) ;

les modéles individu-centrés ne sont pas & méme de prendre en compte la
quantité d’individus impliqués dans une dynamique de population d’insectes
a Iéchelle du paysage, compte tenu des ressources informatiques raisonnable-

ment accessibles.

4.2 Objectifs de I’étude

L’équation de réaction-diffusion 4.1 comporte 3 parameétres gouvernant 3 sources
d’interaction paysage-population : r, K et D . Cette équation peut étre complexifiée
pour prendre en considération des interactions supplémentaires. Par exemple, en

couplant la population avec son prédateur, on peut définir des zones de 'espace
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ou la prédation est plus forte (e.g. en réponse au couvert végétal). Cependant, les
vecteurs populationnels de dépendances spatiales ne sont pas si nombreux et leur
pertinence dépend de 'objet d’étude. En ce qui concerne la redistribution spatiale,
I’équation 4.1 implique le paysage a travers une diffusivité variable, que l'on peut
comprendre comme la propension des individus & quitter la localité présentement
occupée, comme une intensité de fuite en quelque sorte. Cette fuite est isotrope
(i.e. de méme intensité dans toutes les directions) et dépend des caractéristiques

biophysiques de ’environnement local.

Figure4.l — Delia radigule mouche du chou. Photographie par Janet Graham, Lac Bala (UK),
2011.

La diffusion ainsi décrite semble éloignée des déterminants individuels du mouve-
ment présentés en §1.4.3, impliquant perception de stimuli distants et état interne
des individus. Cependant, dans beaucoup de cas biologiques cette abstraction de la
dispersion est la plus pertinente, particuliérement quand les distances de perception
de l'organisme étudié sont faibles. Dans I'article qui suit, 'objet d’étude est un ra-
vageur de cultures, le Diptere Delia radicum, communément appelé la mouche du
chou, et présenté en Figure 4.1. Comme expliqué dans I'introduction, elle se nourrit
de nectar et pond dans les cultures de brassicacées légumiéres. Son vol est dirigé

en réponse a des perceptions olfactives des ressources de pontes (Hawkes et Coaker
1979).

La mise a 1’échelle populationnelle de ce type de comportements biologiques pose

deux difficultés majeures. Premiérement concernant la redistribution :

L’individu ne quitte pas sa localité en fonction des caractéristiques de cette
derniére (comme I'implique classiquement la diffusion) mais en fonction de ce

qu’il percoit des caractéristiques des localités alentours.
Et deuxiémement concernant la réaction :
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L’utilisation des deux ressources est un élément crucial de la dynamique du
ravageur, impactant survie et natalité. Il faut donc pouvoir différencier 'indi-
vidu qui s’est suffisamment nourri pour lui permettre de pondre, de I'individu

non nourri, incapable de pondre et/ou approchant d’une mort par inanition.
L’objectif de cet article est donc double :

prendre en compte ces deux aspects d’individualité qui nous semblent critiques

dans leurs effets sur la dynamique spatio-temporelle de la population ;

renforcer le lien paysage-population par l'intégration de ces éléments indivi-
duels, tous deux impactant localement la dynamique a partir d’informations

non-locales.

Au final, on cherche ici & développer une dépendance au paysage qui soit robuste,

tant écologiquement que numériquement.

4.3 Développements originaux

La non-localité en dynamique de population n’est bien str pas une innovation
de cet article. Tout modéle reposant sur un terme d’advection dispose par défini-
tion d'une composante non-locale, i.e. il repose sur 'intervention d’éléments distants
dans la définition du comportement local, voir e.g. Shigesada, Kawasaki et Teramoto
1979. Ces modéles sont cependant assez rares et n’incorporent pas une approche mé-
caniste de la non-localité : souvent I'individu remonte un gradient de qualité envi-
ronnementale (Chen et al. 2008). Ce gradient définit un biais directionnel de proche
en proche et la discontinuité du gradient implique la discontinuité du mouvement.
Ceci est rédhibitoire dans des environnements o les qualités environnementales sont
constantes par parties, et ol par conséquent le gradient n’existe qu’a l'interface des

agrégats de qualités homogeénes.

Dans les modeéles II et III, le traitement de l'information non-locale est méca-
niste, il repose sur un processus de perception & distance limitée, qui définira une
continuité entre 'individu focal et la ressource percue. En pratique, un noyau de
perception étend l'information locale de présence de ressources aux discrétisations
spatiales avoisinantes. On définit ainsi une carte d’information étendue qui relocalise
I'information de présence de ressources suivant une fonction continue de la proxi-
mité a la ressource. Cette information spatiale étendue est donc désormais lissée (et
non plus constante par parties) et il en existe une version par type de ressource.

Elles servent ensuite a définir les termes de redistribution selon des traitements qui
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différent du modéle II au modéle 111 :

Dans le modele II, les cartes d’information étendue de chacune des ressource
sont pondérées (en fonction des réserves énergétiques) puis combinées pour

définir une diffusion hétérogéne dans I'espace et dans la dimension énergétique.

Dans le modele III, ce sont les gradients spatiaux des deux cartes d’informa-
tions étendues qui subissent ce traitement pour définir des coefficients d’ad-

vections.

Un gradient de qualité environnementale n’a donc plus besoin d’étre physiquement
présent dans I'environnement pour créer la progression de I'individu, c¢’est une abs-
traction de ses capacités navigationnelles qui s’en charge. L'implémentation de mou-
vement dirigés aussi hétérogénes que ceux souhaités ici est trés exigeante et justifie

ce développement en deux temps.

En plus de la non-localité, intervient ici une individualisation de la population,
matérialisée par une variable indépendante additionnelle décrivant les réserves éner-
gétiques des individus. Cette variable prend la forme d'une dimension le long de
laquelle sont localisés les individus en fonction de leurs réserves énergétiques, et
sur laquelle ils évoluent en fonction des ressources qu’ils exploitent. L’ajout de
cette variable indépendante peut étre vu comme une modification de I’équation
de McKendrick-von Foerster, qui différencie les individus selon une variable d’age
sur une dimension additionnelle. Cette dimension permet d’apporter deux éléments
de réalisme supplémentaires au terme de réaction : (1) une mortalité additionnelle
en cas de déplétion compléte des réserves énergétiques, (2) une natalité limitée par
la nécessité de disposer des réserves suffisantes pour la ponte. L’utilisation efficace

des deux ressources est donc déterminante dans la dynamique de population.

4.4 Reésultats principaux

Dans ce modéle, nous avons développé une dépendance de la population au pay-

sage via deux processus biologiques individuels :

la gestion du budget énergétique qui définit natalité et mortalité, et qui est

donc d’une importance critique dans terme de réaction ;

la perception des ressources qui définit localement l'intensité de diffusion a
partir de stimuli distants, impliquant ainsi une dépendance non-locale au sein

du terme de diffusion.
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Ce modeéle est étudié par une analyse de sensibilité qui consiste en la variation

systématique de 14 paramétres impliqués dans trois processus :

la mortalité des stades de développement de l'insecte, 5 paramétres pour 5

stades ;
la définition de la diffusion & partir de la perception, 4 parameétres;
la gestion du budget énergétique, 5 parameétres.

Nous avons étudié les effets de ces variations de valeurs des paramétres (entrées) sur
la fitness moyenne de la population (i.e. 'abondance du ravageur), et sur son adéqua-
tion aux données expérimentales de comptages geolocalisés (sorties). Cette analyse
montre que la gestion du budget énergétique est un processus aussi important que
les processus démographiques plus classiques, représentés ici par les paramétres de
mortalité. Ce processus énergétique s’avére critique dans les performances de la po-
pulation (recherche de la population optimale), tout comme dans 'adéquation aux

données (recherche des paramétres les plus vraisemblables).

Ce résultat est trés encourageant concernant notre choix de dériver la population
sur une dimension additionnelle physiologique. Cependant ’autre résultat, moins
satisfaisant ici, est 'impact limité du processus de perception-diffusion. Ce qui est
modélisé par ce processus, a défaut de mouvements dirigés, est la possibilité de
I’environnement alentour d’interférer sur le mouvement aléatoire du ravageur. La
pertinence de cette interférence n’est pas supportée par ’analyse de sensibilité, ce qui
motive un développement complémentaire, présenté en partie I1I : I'implémentation

de mouvements dirigés en réponse a la perception des ressources.

4.5 A propos de lopérateur de diffusion

Il existe 2 opérateurs de diffusion différant par leurs origines et utilisations. La

diffusion Fickienne dérive de la loi de Fick de diffusion de la chaleur. On la note

eN iy @ (X)@N ®i L (4.2)
et @x @x

avec D la diffusivité. La diffusion de Fokker-Planck dérive du mouvement brownien

et donc des marches aléatoires. On la note

QN x; @2
ot e L EN &) (4.3)
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avec la motilité. La différence entre les deux diffusions est 'insertion du paramétre
de diffusion : entre les deux dérivées en espace pour Fick ; et derriére les deux dérivées
pour Fokker-Planck. Si les paramétres sont homogénes en espaces, les deux diffusions
sont équivalentes. Les formalisations mathématiques différent dans leur maniére de
gérer I'hétérogénéité spatiale des parametres de diffusion (diffusivité ou motilité).
Dans la diffusion de Fick les flux sortant d’une discrétisation spatiale sont fonction
de la valeur locale de son coefficient de diffusion D (x) et de son différentiel de
densité N (x) avec les discrétisations adjacentes. Pour Fokker-Planck, s’ajoute a cela
les différentiels de coefficient de diffusion (x) entre discrétisations adjacentes. La
diffusion de Fick homogénéise la densité N (x), plus ou moins vite selon les valeurs
de D x), et ce quelle que soit I’hétérogénéité de D (x). A l'inverse la diffusion de
Fokker-Planck produit un équilibre hétérogéne dans lequel les densités N (x) sont
plus importantes dans les faibles valeurs de (x), les individus s’agrégeant dans
les zones de faible dispersion. Ce comportement plus biologique que physique a
valu a cette équation d’étre parfois nommée diffusion écologique (Turchin 1998). Le

développement de ces deux équations et leur discrétisation sont détaillés en annexe
A.

Bien que I'équation de Fokker-Planck soit reconnue comme un choix a privilé-
gier en écologie, dans le mode¢le II nous avons utilisé une diffusion Fickienne. Dans
notre modeéle la diffusion résulte directement de la perception des ressources, mais
elle ne varie pas selon le niveau de réserves énergétiques. Dans ce contexte, le choix
d’une diffusion homogénéisante évite l'agrégation ad vitam ceternam des individus
sur des ressources dont I’exploitation est inutile (site de nourriture pour un indi-
vidu nourri) ou dangereuse (site de ponte pour un individu proche de I'inanition).
Elle évite également 'agrégation dans des zones éloignées des ressources et donc
indemnes de perception. La diffusion Fickienne nous a ainsi semblé plus adaptée a
I’étude d’une interférence non-locale dans le mouvement local, premiére étape vers le

développement d’un modéle plus abouti reliant la perception au mouvement dirigé.
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Abstract

Resource distribution, through its effects on individual foraging and survival,
drives population dynamics across the landscape. In an agricultural context, re-
source distribution is therefore a key information in assessing whether or not a pest
population may invade and persist in a given environment. Addressing this issue
by means of numerical exploration requires a population model with a sound de-
pendence on the landscape. In this paper, we demonstrate that this dependence
is effectively secured by a multiscale description of the population. We derived a

reaction-diffusion population model accounting for two individual-scale processes
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determining resource utilisation : (1) resource perception as a determinant of mobi-
lity and (2) energy supply management as a determinant of survival. In this model,
the distribution of two competing resources (feeding and laying sites) affects the
spatial population dynamics of a dipteran pest through a heterogeneous dispersion
of the individuals and a metabolic currency. We conducted a global sensitivity ana-
lysis to evaluate the impact of both individual-scale processes on the population
dynamics. This exploration demonstrated the biological relevance of the model ac-
cording to field observations and theoretical expectations. Our key finding is that
resource perception and energy supply management appear as significant as the de-
mographic component regarding the resulting dynamics of the pest. Building on its
acute multiscale landscape dependence, this model may reveal particularly useful
for investigating the putative relationships between agricultural landscape features

and pest outbreaks.
Key words :

Crop protection, Multiscale modelling, Metabolic currency, Resource perception,

Reaction-diffusion equation, Delia radicum.

MSC : 35Q92, 92D25

5.1 Introduction

Following the agroecological advances on ecological intensification, segments of
agriculture are slowly considering the switch towards alternative crop protection
strategies, less reliant on chemical inputs (Wezel et al. 2014 ; Spiertz 2014). In this
context, understanding ecological services and disservices is a key component of
crop protection and yield preservation. Regarding pest management, developing
such alternative methods requires extensive knowledge of pest colonisation processes
and persistence strategies, as well as determining relevant spatial scales for action.
Because insect pest populations are known to be greatly influenced by landscape
features (see e.g. Jonsen et Fahrig 1997), experimenting crop protection strategies
carries the ecological engineering endeavours at the agro-ecosystem scale. At this
scale, levers for action consist in landscape modifications concerning e.g. crop rota-
tion patterns, fields size and geometry or semi-natural habitat networks. In the field,
such modifications would obviously come at great expenses for scarce repetitions.
Ecological modelling can remove those hindrances by using coupled approaches of

landscape and population models (as did Papaix et al. 2014 ; Le Ber et al. 2009;
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Retho et al. 2008). Such approaches enable one to test in silico the modifications
of the landscape structure and composition in order to assess its putative relation-
ship with the population dynamics it hosts. The critical point lies in ensuring the

population dynamics model a sound landscape dependence.

From a theoretical point of view, we consider pest distribution across the agricul-
tural mosaic as an emerging pattern resulting from interactions between the pest and
landscape features. Some of these interactions take place at the population scale and
result in landscape dependent growth and death rates, carrying capacities or migra-
tion rates, i.e. variables typically encountered in continuous population models (see
Shigesada et Kawasaki 1997 ; Okubo 1980). Still, other interactions such as resource
perception, energy allocation, spatial memory or optimal foraging strategies, inhe-
rently occur at the individual scale and can be determinant of the pest population
distribution. Including them in population models is one way to provide an addi-
tional landscape responsiveness. Nevertheless, combining individual and population
scales is not straightforward and often strains the classical modelling frameworks.
Individual scale processes usually conform best to Lagrangian models of which the
focal unit is particular and exhibit stochastic behaviours. However, regarding insect
pest management we are generally looking for patterns of space-use resulting from
more 'place-based’ models. These Eulerian models can be spatialised through partial
differential equations (Skellam 1951 ; Okubo 1980) but usually do not account for
lower-scale (e.g. individual scale) processes because of their stiff mathematical des-
criptions. Recently, mechanistic models (see for example Potts, Bastille-Rousseau
et al. 2014 ; McKenzie et al. 2012; Moorcroft et Lewis 2006) provided significant
advances filling the gap between animal movements and population distributions
through space-use patterns. As they focus on ecological equilibria such as home-
range patterns, they usually are studied from a steady-state angle. This kind of
approach inspired us working with mechanistic descriptions of lower-scale processes.
However, steady-state resolutions are fairly unsuitable for insect pest management in
which population distributions are dealt with as seasonal invasion processes (as they
frequently consist of seasonal colonisations) which are inherently dynamic (Fagan,
Lewis, Neubert et al. 2002). Apart from those mechanistic approaches, individual-
scale processes are usually assumed to be of lesser concern in the spatial population
dynamics, or often ignored because of their complex links with landscape features
and their non-intuitive integration into population models. Yet numerous studies
pledge for the convergence of such population and individual processes in multiscale
approaches (Turchin 1991 ; Mueller et Fagan 2008).

We propose to account for foraging processes and their determinants in order to

ensure the population model a strong dependence on the resource distribution and
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hence, on the landscape. In heterogeneous environments, foraging relies on infor-
med movements requiring both perceptive and navigational abilities (Nathan et al.
2008). It determines, among other things, how individuals aggregate in space (i.e.
habitat selection) depending on resource distribution and foraging strategies (see
e.g. Olsson et Bolin 2014). Quality and distribution of resources used by a given
species can be highly heterogeneous over space and time. Therefore we developed a
spatialised approach accounting for landscape features considered as resource loca-
tions or not. The landscape and the population are thus mediated via foraging. The
type of resources searched is often closely related to the energy supply of the forager,
dealt with as a latent metabolic variable. In the present study we focused on feeding
and laying resources, of which the utilisation greatly influences the energy supply
of an individual. In our approach, foraging is therefore composed of two processes :
resource perception and energy supply management. Foraging has already been mo-
delled interacting with perception to explain population distributions (Vuilleumier
et Perrin 2006) and with metabolic currency (of which energy supply is a theo-
retical example) to explain individual foraging strategies (Houston et McNamara
2014). Combining these processes in a landscape-based approach brings us closer
to an emerging theoretical field : metabolic landscape ecology. In such a multiscale
context, we ought to dispose of a population model highly responsive to landscape
structure and composition, thus providing an insightful tool for further landscape

oriented studies.

We applied our multiscale approach to an insect pest as a case study : the cabbage
root fly Delia radicum L. (Diptera : Anthomyiidae), an important pest of Brassi-
caceous crops (cauliflower, cabbage, radish, turnip, etc.) (Finch 1989 ; Josso 2012).
D. radicum is a very common species in temperate regions of the holarctic zone
(Sondgerath et Muller-Pietralla 1996). Its biology has been described in earlier pa-
pers (e.g. Finch et Ackley 1977 ; Lepage et al. 2014) but some simple and important
aspects can be briefly outlined. In our study area, this insect (Holometabola, i.e.
which develops through distinctive larval, pupal, and adult stages) is active from
April to October. In April, adult flies emerge from diapausing pupae, the resistant
stage for the cold season. Adults oviposit (i.e. lay eggs) on the ground close to plant
stems or directly on stems, and after hatching, larvae develop inside the root causing
damage. Before ovipositing in Brassica crops, adults need to mate and to feed on
flowers from hedgerows and field-banks (Coaker et Finch 1970; Josso et al. 2013).
Both resources affect the energy supply either positively (i.e. feeding) or negatively
(i.e. ovipositing) and hence, impact population dynamics. We used spatialised po-
pulation data obtained from a two-year survey (2010-2011) in an agricultural area

of Brittany, an important cole crop production region in northwestern France where
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the cabbage root fly is a very problematic pest. The locations of the resources of
interest were georeferenced allowing us to use a landscape-based approach relying on

geomatic information. Figure 5.1 synthesises the scales involved in the framework.

Resource Individual Energy
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Figure 5.1 — Schematic view of the proposed multiscale approach. The three scales cons
appear on the right (individual, population and landscape) while their interactions are
the left. The two individual-scale processes of interest are framed in blue. The landscaps
by resource distribution, is the support of these processes which a ect the population d
landscape shown here hosts two kinds of resources : oviposition sites (in red) and feec
green) . The circle filled in blue represents the perception range of one kind of resource.

We built a stage-structured demographical model composed of 5 Ordinary Dif-
ferential Equations (ODE) whose parameters were estimated from literature data
(see details in 5.5). We spatialised it to account for agricultural landscape hetero-
geneity and adult fly ability to disperse through a diffusion term (thus we have one
Partial Differential Equation, PDE, and four ODE). Then we accentuated its land-
scape dependence via two individual-scale processes of resource utilisation. First
we introduced perception kernels of landscape features (here, resource locations) to
define a spatially heterogeneous diffusion. Secondly, we added an energetic dimen-
sion in which adult flies evolve depending on the landscape element (i.e. feeding or
oviposition sites) they are located on, thus simulating the evolution of individual
energy supply according to resource exploitation. Therefore two kinds of individual-
landscape interactions, namely resource perception and energy supply management,
were included as additional driving forces of the spatial population dynamics. We
address the following question : can we consider this perception-based foraging as

a determinant of pest spatial population dynamics regarding our biological model ?
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If so, the mechanistic descriptions of both the individual landscape-based processes
would factually ensure our model an additional responsiveness to the landscape

substrate.

Fourteen non-experimentally identified parameters were tuning the perception
process, the energy supply management and the demographical death rates of the 5
development stages. Their effects on specific responses of the model (regarding both
pest reproductive success and model predictions adequacy to data) were studied by
the means of a Global Sensitivity Analysis (GSA) (Morris 1991 ; Saltelli et al. 2004)
providing rankings of importance of the parameters and hence, ranking of the pro-
cesses they tune. The significance of the individual-scale processes were tested and
discussed. To go further, some of the model properties were assessed and discussed
after comparing the spatial configurations of the elementary effects (i.e. the outcome
of the GSA) depending on the nature of the response variables using a procrustes

analysis (Klingenberg et McIntyre 1998).

5.2 Materials and methods

52.1 M odeldefinition

5.2.1.1 Stage-structured model

Before integrating in our model the two individual-scale processes of interest (re-
source perception and energy supply management), we developed a sound demo-
graphical base. The population model was defined through 5 coupled ordinary and
partial differential equations, thus characterising 5 developmental stages : diapausing
pupae (Pp, ), non-diapausing pupae (Py ), adults (A ), eggs (E ) and larvae (L ). Figure
5.2 synthesises the flows between the stages. The system of equations 5.1 gives the
mathematical description of the model of which the reaction terms are thoroughly
described in 5.5. The energy (derivative in U) and spatial (derivatives in x and y)

terms of the adult equation are detailed in §5.2.1.2 and §5.2.1.3 respectively.
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(5.1)

In western Europe, Delia radicum activity season begins with temperature in-
crease in April to end by October. The diapausing pupae are the resistant form
(during cold seasons) from which new adults emerge to start the seasonal dynamics.
We consider larva as a sessile stage (like egg and pupa), which is consistent regarding
the spatial scale involved in the simulations (see §5.2.2). Hence only adults disperse

and this is formalised in a heterogeneous diffusion term.

The model parameters were set from experimental data available from literature
except for 5 of them : the mortality rates of the 5 stages ('a, 's., !'s,, 'e, '1)

whose values were studied in the sensitivity analysis.
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5.2.1.2 Energy supply management

The two competing resources we study (feeding and laying sites) directly affect
the energy supply of individuals and bring us back to the classical reproductive vs.
survival trade-off. To account for flows in the energy supply of foraging individuals,
we defined a fourth dimension (in addition to the 2+1 space and time dimensions)
that we called the energetic dimension (noted hereafter U with U 2 [G1). It is worth
mentioning that additional dimensions are frequently used to account for individual-
level information in continuous population models (see Okubo 1980). For example
an age dimension can be useful to model an age-dependent dispersion process. This
energetic dimension is used to host a simplified dynamic energy budget (DEB, see
Nisbet et al. 2000) whose flows intensities (i.e. energy inputs and outputs) depend
on the type of land-cover. In simple terms, energy supply increases when individuals
are feeding (i.e. located on feeding sites, in our case), and decreases otherwise (by

laying, or just maintaining basal metabolism).

DEBs are usually coupled with individual-based models (Martin, Zimmer et al.
2012; Martin, Jager et al. 2013). Here we implemented a simple energy dynamics
in our model through advection terms (i.e. directed flows) in the additional energy
dimension, U. This DEB relies on an energetic landscape which was obtained by
a conversion of the real landscape (cf. Figure 5.3) after space discretisation. Land-
covers were grouped depending on their presumed effects on energy supply (cf.

Figure 5.4). The conversion is based on 3 parameters :

G¢ > 0 the feeding energetic gain (effective in feeding sites)
G 1< 0 the laying energetic cost (effective in laying sites)

Gy < 0 a temperature and mass independent proxy for basal metabolic rate

(effective in the whole spatial domain).

They are combined in the following advection coefficient C (x; vy :

C(X,'y:Gb+ 1fo+ 11Gl (52)
where 1¢ indicates if location (x; ¥ is a feeding site. Idem for 1; with laying sites.

In addition to these 3 parameters (G, G ;and G ¢ ), another one was studied : U; the
level of energy allocated to the new emerging adults (i.e. their initial location in the
energetic dimension). The second equation of the system 5.1 defines the population

density of adults for every (x; y 2 and U 2 [Q1]with D and C respectively
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the diffusion and advection coefficients. Note that only adults (A) are located in
the energetic dimension. Homogeneous Dirichlet conditions (null value specified on
the boundary, see equation 5.3) were set on the lower boundary of the energetic
dimension, thus simulating the death by starvation of individuals. On the upper

energetic boundary (U = 1), individuals simply accumulate.

Ak; x; y;30) =0 (5.3)

5.2.1.3 From resource perception to dispersion

Accounting for resource availability as a determinant of mobility in population
models is a question recently explored from a 'place-based’” angle (Cho et Kim 2013)
where mobility was defined from local density-dependent resource availability (an
issue generally associated with the theoretical concept of Ideal Free Distribution,
Fretwell et Lucas 1969). Here we put density-dependence aside, which seems re-
levant regarding our biological model, thus focusing on resource perception. This
process occurs inherently at the individual scale, as it relies on senses. Resource per-
ception is commonly seen as a determinant of animal movement (Nathan et al. 2008)
and hence, of the spatial distribution of populations (Benhamou et Riotte-Lambert
2012). Because of this, we assume here that diffusion intensity of the population at
a given location depends on the quantity of resource the individuals can perceive at

this same location.

Two exponentially decaying kernels were defined to simulate a spatially decreasing
perception of the two competing resources. The exponential kernel is a simple and
common form, and it has already been used in swarm models to describe perception
(Shcherbacheva et Kauranne 2013). We thus defined the kernels K ¢ (d) for feeding
sites and K ; () for ovipositing (1standing for laying) sites :

Kid =e ¢ (5.5)
where d is the distance to the focal point and ¢ and ¢, tune the perception ranges.
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They are used to weight the effects of the elements of interest (i.e. the landscape
features) with their distance to the focal point. From those perception kernels, we
define the dispersion kernels F ¢ (x; y and F ; (x; ¥ which sum to one in a hypothetical

landscape entirely covered by the involved resource :

P
Ked 1 ;
s F (56)
f
F Kid) 1
Pl g = — b1 NP Y (5.7)

Ki(d)

where 1¢ x; y = 1if location (x; y is a feeding site and 0 otherwise. Idem for 1,

with laying sites. The domain is the whole simulation area and (x; ¥ 2

The two previous sources of perceived stimuli sum to define the diffusion coefficient

(i.e. the tendency to leave the current space unit) at the focal point (x; y :

D®;y=Dmnt+ F1&;y+ Frx;y (5.8)

where D ,;, is the minimal diffusion value in the absence of resource perception.

and are two coefficients used to weight the differential impacts of resources on the
diffusion intensity. Consequently the heterogeneous dispersion process is tuned by
5 parameters : ¢, ¢, Dnin, and . Homogeneous Neumann boundary conditions
(null derivative specified on the boundaries, see equation 5.9) were set for the spatial

dimensions.

QA
—(E&; xX;v)U =0 .
o xy?@ (5.9)

Equation 5.8 defines higher diffusion values inside the feeding and laying sites
than outside, which is in fact a strong hypothesis requiring justification. It is ge-
nerally accepted that individuals tend to stay longer (i.e. diffuse less) where they
can forage for resource. Focusing on the diffusion process itself, it is also accepted
that the "slower diffuser prevails" (Dockery et al. 1998) while competing for habitat,
which paradoxically defines dispersal as "essential but not selected" (Cho et Kim

2013). Nonetheless, this always concerns the utilisation of a unique kind of resource
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or habitat patches where the slower diffuser generally prevails in asymptotic time
(thought as the evolutionary timescale) which might not concern crops seasonal in-
vasions. Dealing with competing resources we touch another problem : not leaving
one resource can be useless (e.g. remaining satiated in feeding sites) or even dan-
gerous (e.g. keeping on laying with low energy). Since the model does not embed
directed motions towards perceived and necessary resources, having a higher diffu-
sion in the resource patch can avoid unrealistic (dangerous or useless) behaviours.
This assumption ought to be relaxed in further developments. Incidentally, outside
the resource patches, a diffusion increasing with the quantity of perceived resources

seems rather logical.

52.2 Geographical and entom ological data

Simulations occurred on a 4.5 km? domain (see Figure 5.3), subset of a 195 km?
agricultural area in north-western France (Cotes d’Armor, 48 47’ 18" N 3 8’ 38"W)
where a D. radicum population has been shown to be genetically homogeneous
across the whole area (Josso 2012). The domain was discretised and converted in an

energetic landscape based on the resource locations (see Figure 5.4).
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Figure 5.3 — Map of the simulation area. Colours correspond to summer 2011 land-covers.
circles indicate egg sampling locations in Brassica crops. Origis7{0187 NsB1located at 48
38” W. Hedgerows are not displayed.

Geomatic information (crop limits, land-covers and hedgerow presence) and egg

counts (in 6 locations of the subset area, at 11 dates during the activity season :
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from early April to early June) were collected over two consecutive years (2010 and

2011). Sampling locations changed each year according to crop rotation.

The first adults of the season emerge from diapausing pupae in locations where
eggs were laid at the end of the previous season. Therefore the plots sown to Brassica
in 2010 were defined as the only sources of diapausing pupae as initial conditions of
the simulations (occurring on 2011 land-covers). Their initial values were given by

the mean observed density of pupae from samplings in the area in April 2011.
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Figure 5.4 — Discretised map of the energetic landscape with rebbiforonhESpear
2011. Land-covers are grouped depending on their presumed e ects on energy supply. Origin (0,
located at 4B 18” N 8’ 38" W.

523 Initial conditions and num erical discretisation

The model being temperature dependent, and since a delay changes the tem-
perature, a delay in the resolution beginning can not be computed from a simple
translation in time. Therefore the dynamic is assessed within a period delimited by
the first day of temperature survey to the first day of population survey (1 March
2011 to 11 April 2011). The starting day is predicted by an ad hoc optimisation
procedure (Wood 2004) ensuring the concurrency in the first egg population peak of
the discrete observation data and in the first egg population peak of the mean field

(i.e. non-spatialised) simulation.

The partial and ordinary differential equations were solved with the finite diffe-

rence methods in which explicit space is discretised and characterised by a matrix
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Table 5.1 — Descriptions of the parameters studied in the sensitivity analysis with
their respective exploration intervals.

Symbol Description Interval
weight of laying resource on diffusion 0;001
weight of feeding resource on diffusion 0; 001
Cr perception range for feeding sites 0001; 0:01
c perception range for laying sites 0:001; 001
D nin minimal diffusion value 0:001; 001
Ge energy gain rate while feeding 0; 01
G energy gain rate while laying 01;0
Gy basal metabolic rate 01;0
U; emerging adults energy supply 02; 05
'E eggs death rate 001; 041
[ larvae death rate 0:01; 01
"oy non-diapausing pupae death rate 001; 041
s, diapausing pupae death rate 001; 04
'a adults death rate 001; 021

of land-cover dependent values. The spatial resolution was 15 m 15 m which de-
fined a 188 176 cell grid (cf. Figure 5.4). The energetic dimension was discretised
in 40 steps. Simulation were done along a 990 (adaptative) time-step dimension,

corresponding to 99 days.

524 M odelanalysis

5.2.4.1 Sensitivity analysis

The model is composed of 35 parameters, of which 21 have already been parame-
terised from literature data and/or experimentations (see table 5.3 in 5.5 for their
descriptions and values). The 14 remaining parameters gather in 3 groups : mortality
(Yay 's,y 'eys e, 1), energy (Gy, Gy, G, U;) and perception (ct, ¢, D yin, , ).
Their exploration intervals (set from expert opinions) and summarised descriptions

are reported in Table 5.1.

The resolution of the model lasts about 50 minutes on a 2 GHz core. We perfor-
med a Morris global sensitivity analysis (Morris 1991), a randomised one-at-a-time
design, which is recommended for time-consuming models and large numbers of
inputs (Cariboni et al. 2007). The aim of this analysis was to assess the relative

importance of inputs (the k = 14 parameters in our case) and groups of inputs
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(mortality, perception and energy) regarding their effects on specified outputs of
the model (Campolongo et al. 2007). Here, the outputs gathered in two kinds of

metrics :

optimality metrics regarding reproductive efficiency of simulated populations :
(1) number of eggs laid and (2) number of adults produced on th% whole tlgme
and space of the simulation, respectively (and abusively) denoted E and A
with

E := E (t; x;)¢t dx dy (5.10)
(GT)

A = A(; x; yydt dx dy dU (5.11)

[(GT] [01]
prediction metrics (sum of squared errors, SSE) allowing to compare simulated
populations to (3) the field observations and to (4) a reference simulation,
respectively noted hereafter SSE j,sand SSE ... The reference simulation was
computed from a set of parameters whose values were the means of their

respective intervals explored by the GSA.

We therefore accounted for the elementary effects of all k = 14 parameters by their
sequential displacement on a Q level grid (with Q = 16 levels here) with a Q=2 = 8
level grid jump, as recommended by Morris 1991. We briefly describe the process :
once every parameter had been changed in value, the model had run k + 1 times
and this leads to one elementary effect by parameter. This is called a trajectory
and we iterated its computation r times (r = 100 trajectories in the input space
with random starting points) to identify the central tendency ( ) and the spread
() of the elementary effects of each input on the specified output. Hence the model
resolution was run r ( + 1) = 1500times. At the end, the 14 parameters were
displayed in a two-dimensional space : ? (the absolute mean of elementary effects)
vs.  (the standard deviation of elementary effects). Four parameter rankings were

computed, i.e. one for each output metric.

5.2.4.2 Procrustes analysis

Spatial homologies (i.e. matching degree of two superimposed objects after opti-
mally translating, rotating and uniformly scaling them) between the rankings were
assessed by a procrustes analysis. This procedure is often used for anatomical com-

parisons (Myers et al. 2006; Rego et al. 2006) but also with multivariate analysis
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(see e.g. Peres-Neto et Jackson 2001). We thus determined if the locations of the pa-

rameters in the 2D space (

?, ) for the 4 rankings had similar spatial configurations

and hence, if the 4 output metrics responded the same way to the model parame-

terisation. Similarities in spatial configurations were investigated with geometrical

operations : rotational, homothetic, translational and reflecting transformations, and

non-randomness significance was tested with pairwise protests (from Oksanen et al.
2013).

The model and the analysis were developed in GNU R (R Core Team 2016). Codes

are available upon request.
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5.3 Results

531 M odelresolution

The concurrency of the first demographic peak in the observation data and the
predictions was ensured for simulations starting the 15¢ of April 2011, i.e. 10 days
before the first field observation date. The simulations were stopped the 9" of July

which delimits a 99 days simulation.

Figure 5.5 shows the evolution in time of the patterns exhibited by the spatial
dynamics of the pest population. The spatial distribution of adults is displayed at
5 dates in the activity season on the whole simulation area. Adults emerging in
plots sown to Brassica in 2010 (see the '2 April’ panel), dispersed across the whole
area (see the '27 April’ panel), and persisted where Brassica crops were located in
2011 (see the '15 June’ panel). Infestation was particularly critical in plots sown to
Brassica in 2010 and 2011 consecutively (see the '9 July’ panel). This effect increases

with field size : the largest plots hosted the highest densities (in red on Figure 5.5).

532 Sensitivity analysis

Sensitivity diagrams are reported in Figures 5.6A to 5.6D. From a practical angle,
the rightmost parameters (i.e. with high * values) are interpreted as the most im-
portant regarding linear and additive effects on the specified model output. Whereas
the uppermost ones (i.e. with high  values) impact the specified output non-linearly
and /or with interactions with other parameters. Parameters lying below the oblique
grey line ( * = 2SEM with SEM = Prandr being the number of trajecto-
ries, SEM standing for Standard Error of the Mean) have a statistically significant
non-zero impact on the model output with a 95% confidence interval (Morris 1991 ;
Wainwright et al. 2014). Here we see that nearly all parameters have significant

impacts on the 4 outputs of interest.

Figure 5.6 highlights the fact that predictive and reproductive metrics are mostly
driven by the mortality terms. It is worth noting the importance of the basal me-
tabolic cost G, and the fact that the Energy category outreached the Mortality’s
regarding the SSE s output (Figure 5.6D).

Beyond this single difference, the four panels on Figure 5.6 show very similar

configurations. This could mean that the four outputs respond similarly to the model
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parameterisation. We undertook a procrustes analysis to assess the existence of
spatial homologies in the parameters locations in the Morris space which is the

planar representation of spread vs. mean of elementary effects.

5.3.3 P rocrustes analysis

Table 5.2 reports the pairwise non-randomness permutation tests for the homolo-
gies. An additional output was used as a control : the computation times needed to
solve the model with the current set of parameters. The four configurations appea-
red to be spatial homologies (CI : 95%) of each other but different from the control
configuration. All pairwise configuration tests responded the same when only focu-

sing on the seven (out of fourteen) most impacting parameters (table not shown
here).
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Table 5.2 — Pairwise protests (procrustes non-randomness significance tests, 10
permutations) between the locations of the 14 parameters in the Morris space for
the 4 studied outputs. The fifth output : computation time, is added as a control
for significance. Asterisks mark the level of significance for the non-randomness of
the spatial homologies. See §5.2.4.1 for the definition of the outputs.

= RE RA SSE ops SSE,or comp. time
R E 0:001

A 0001 0001

SSE ops 0019 0:007 0001

SSE yef 0:004 0:001 0001 0001

comp. time  0:196 ar41 Q073 Q076 Q001

5.4 Discussion and perspectives

541 M odelbehaviour

Both the perceptive and energetic processes implemented in the model lead to a
qualitatively realistic spatio-temporal complexity (see Figure 5.5). The model ex-
hibited severe outbreaks in plots sown to Brassica on the two consecutive years.
Indeed, the absence of rotation on a Brassica plot allows the young adults to ovipo-
sit soon after emerging at relatively little dispersal expense. Furthermore, the fact
that the largest plot appeared to host the highest densities can be an interesting
hypothesis to test in further studies. These plots have the lowest perimeter/area
ratios, which means in our case the lowest feeding/laying sites ratio. This result
highly depends on the energetic coefficients G ¢ /G ; ratio whose value determines the
optimal (regarding fecundity) plot area for the pest population. The literature on
the subject states that, in the field, Delia radicum has a very low egg renewal rate,
making unlikely a second batch of eggs to be matured and oviposited during the
female’s life (Finch 1971). When comparing model predictions with field data, we
thus expect the feeding sites to be of lesser necessity and therefore the largest plots

to be the most densely populated.

542 M odel sensitivity analysis

The sensitivity analysis reveals the main result of the study : parameters associa-
ted with the perceptive and energy supply management processes showed statisti-

cally significant impacts on the specified model outputs (Figure 5.6). Focusing on
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their relative importance, even if the demographic parameters (i.e. mortality rates)
were overall the most critical, the energy related ones also had remarkable effects,
specially on the prediction performance where they outreached demography. This
emphasises the interest of having energy dependent death rates because, given the
current construction of the model, the energetic dimension only acts as an additional
mortality source, even if it is more complex and spatialised than the others (as dis-
played on Figure 5.1). Although the perception related parameters are significant,
they appear less determinant than the demographic and energetic ones. This may
be explained by the purely diffusive impact of perception which can be seen as quite
unrealistic : the perception of a stimulus naturally gives rise to directed motions,

which are not embedded in the model for now.

When looking more precisely inside parameter categories, we notice the role of
D nin (the minimal value for the diffusion coefficient) and G, the cost of life main-
tenance (which can be seen as a proxy for Basal Metabolic Rate). Both are the
only parameters in their category which apply over the whole spatial domain
Their critical impact on the outputs might be due to the purely diffusive aspect of
the spatial dynamics simulated here. Indeed, even spatialised, a diffusion term pro-
duces isotropic density displacements at the local scale. At the landscape scale, no
convergence is expected towards any patches and thus, the parameters asymptoti-
cally impact the outputs proportionally with their respective land-cover proportion
(e.g. the impact of cr and G ¢ is directly depending on the proportion of feeding sites
in the landscape). This highlights again the need for directed motions as the suitable
reaction to resource perception, giving rise to more deterministic foraging-dependent

space-use patterns.

It is worth noting one important point : the studied parameters generally respond
in a highly non-linear way (or interacting with one another), which should make
them hardly identifiable using optimisation algorithms (Ruano et al. 2011). This
supports the need for model reduction, possibly through more experimental pa-
rameterisation when possible. Indeed, as our competing resources are both energy
related and merge in an energetic dimension, some experimental endeavours (mostly

biochemical) might help in setting values or at least constraints.

The significant spatial homologies between the Morris rankings (see Table 5.2)
allow to link the outputs through their similar reactions to parameterisation. The
homology between the two prediction related outputs (SSE s and SSE ,.f) en-
sures that the adequacy between the model predictions and the noisy observations
is impacted by parameterisation the same way as the adequacy between the model

predictions and one reference simulation (i.e. without noise, essentially). Therefore,
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the simulated time series can be compared and concluded similar to observations,
which assesses a certain level of realism of the model. Nevertheless, the most impor-
tant hom(E){logy is the robust link between SSE ., and the reproductive performance
outputs ( A a}I{ld E). ghe former (SSE .9 is the observable part of the ecological
system, while A and E are latent variables (i.e. not observable) of the system
carrying a deeper theoretical meaning as they approximate the mean fitness of the
population. The fact that both outputs react the same way to parameterisation can
be seen as an evidence of the model’s ability to access this theoretical latent va-
riables of interest while working on temporally, spatially and specifically (regarding

state variables) censored observations.

543 Future prospects

Animal movements approximated by diffusion processes are by definition non-
oriented (or unbiased) (Okubo 1980), thus corresponding to local responses (i.e.
leave or not the current location) to local stimuli (e.g. resource availability in cur-
rent position or internal state like energy supply). However, relying exclusively on
diffusion evinces the theoretical limits highlighted by the sensitivity analysis. We
propose here a half-way solution by generating a diffusion mapping (i.e. local res-
ponses) from the global landscape features (i.e. non-local stimuli). This attempt to
link perception and diffusion in a continuous (Eulerian) population model (as did
Briscoe et al. 2002) has the advantage of simplicity. However, modelling perception-
based foraging relies heavily on directed motions (Mueller, Fagan et Grimm 2010)
which often play a key role in classical space-use models (Moorcroft et Lewis 2006 ;
Turchin 1998). Therefore including them should be the next step. By accounting for
their costs in the energetic dimension, we should be able to apprehend optimality
regarding space-use through an optimal foraging perspective, which would be an

original attempt with an Eulerian population model.

Obviously this work ascertains a huge need for data, populational of course but
also individual, regarding energy supply as well as individual movements. Technical
advances in bio-logging (Jonsen, Basson et al. 2013) should help to link resource
intakes (and hence energy supply) to animal movements and landscape covariables.
For example, McClintock et al. 2013 combined location data with stomach tem-
peratures to link foraging behaviours and space-use. Very rapid developments in
tracking devices (tags and antennas) and miniaturisation already allow the largest
insects (e.g. carabid beetles, bumblebees, butterflies and even bees) to be fitted with
tags (Daniel Kissling et al. 2013 ; Wikelski et al. 2010 ; Ovaskainen et al. 2008) which
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holds some promise concerning smaller insects (Pennisi 2011). On the other hand,
landscape information on structure and composition is now widely available regard-
less of the biological model. Landscape must not be neglected as it plays an eminent
role in spatially explicit models and can easily be integrated through geomatic data.
Landscape can also be included in sensitivity analysis (through synthetic variables)
to help in understanding the links between the landscape and the ecological processes
it hosts (as did Vinatier et al. 2013). Finally we agree with Tscharntke et Brandl
2004 on the need for more plant-insect population data on large spatial scales. Crop
rotation is known to be a determinant of pest persistence and invasion outbreaks,
which also came out of our simulation. We thus emphasise on the need for long-term
populational and geographical surveys in order to arise at a better understanding of

multi-seasonal dynamics.

544 Concluding rem arks and eventual app lication

Our PDE-based approach fully leverages the dynamic resolution of a reaction-
diffusion equation along a temporal dimension while embedding two lower-scale
processes as determinant of its outcome (in a mechanistic way). This model has
been developed to be highly responsive to landscape structure and composition. It
is therefore particularly well suited for landscape-oriented applications, in which its
mechanistic responses to spatial heterogeneity might help in driving pest manage-
ment at the landscape scale. Such coupled applications have already been brought
forward studying the impacts of virtual landscape modifications on simpler conti-
nuous population models (either being pests, pathogens or beneficial organisms) by
e.g. Retho et al. 2008 or Papaix et al. 2014. We consider this model as an accurate
tool for studying the impacts of the spatial distribution of competitive resources, be
they polygonal (as fields), linear (as hedgerows) or scattered across the landscape
(in a less anthropic layout). On the other hand, the recent advances in agricultural
landscape models (Kieu et al. 2013) enable to simulate a variety of field arrange-
ments (and ensuing resource distributions for a given organism), as well as their
sequential modifications towards realistic agricultural management policies. With
such technical perspectives, light is expected to be shed on the mechanisms driving

pest reactions to agricultural mosaics in forthcoming applications.
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5.5 Appendix : Description of the model and expe-

rimental parameterisation

5.5.1 Stage-structured m odel

The Delia radicum population dynamics is structured in five stages (eggs E,
larvae L, diapausing pupae P , non-diapausing pupae Py and adults A ), modelled
distinctively as proposed by Sondgerath et Muller-Pietralla 1996. We developed a
reaction-diffusion model where the stages are defined by the five state variables of
the system 5.12. All state variables are specified with reaction terms composed by
development rates ;, j(determining flows from state variables ito j) and mortality
rates ! ;. The egg state variable has an additional reproduction (or oviposition) rate

determining the creation of new individuals. The development rates are defined
with temperature dependent functions, and reproduction rates with a temperature

and land-cover dependent function (see 5.13).

The adult state variable encompasses two other terms : a heterogeneous diffusion
term D describing the land-cover dependent flows of adult individuals across the
2-dimensional space, and an advection term C determining the sense energy supply
evolves in a given location depending on the associated land-cover. The governing

equations are written as follows. For x; y2 ,t2 &; TLU 2 [§1]
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552 Initial conditions

Initial conditions were defined as :

(
Pp Xk; v;£0) =Pp, X; ¥

(5.12)
Py X; vy;%€0) =A({t=0; x; y=E X;y;%0) =L x;y;%0) =0

with Py, (x; ¥y the density of diapausing pupae at the beginning of the season such
that :

N, if (x; yis l