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RESUME ‘
Dans cet article, on s'intéresse a l'influence d'un milien hétérogéne et fluctuant sur la recherche,
par des individus, d'un site reproductif. Deux hypothéses) théoriques de comportément de
recherche sont comparées. La premigre postule gu'un individu s'obstine 4 rechercher les mémes
conditions environnementales que celles qui prévalaient lors de sa propre naissance. La seconde
suppose qu'un individu recherche des conditions environnementales « optimales ». Afin de
comparer ces hypothéses et d'évaluer leurs conséquences sur la dynamique des populations,
nous avons développé un outil de simulations «individus-centrées », appelé SEeALAB
(acronyme pour Sea Laboratory), qui permet de suivre sur l'écran d'un ordinateur des entités
informatiques représentant des poissons. Dans un environnement artificiel représenté sous la
forme d'une grille de cellules spatiales, ces « poissons » se déplécent de cellule en cellule
jusqu'au moment ot ils décident de se reproduire. Chaque cellule est caractérisée par un indice
synthétique qui traduit l'influence de I'ensemble des facteurs hydro-climatiques sur le processus
reproductif. La comparaison des deux stratégies est abordée sous I'angle de leur sensibilité a
une hétérogénéité environnementale. L‘mﬂuence de la structuration spatlale de l'environnement
sur le succés de chacune des stratégies ne s'exprime pas a la méme échelle. Pour la stratégie
obstinée, un indice global apparait suffisant pour rendre compte de linfluence de lheterogenelte
spatiale, alors que pour la stratégie opportuniste, des indices plus fins sont requis.

MOTS-CLES: Comportement reproductif; dynamique des populations; hétérogénéité

environnementale; modéle basé sur les individus; retour au bercail; Vie Artificielle
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INTRODUCTION

Dans un espace hétérogene et fluctuant, il est crucial pour un individu de pouvoir détecter
les conditions courantes et de pouvoir ajuster son comportement en fonction des variations
. environnementales. Cette flexibilité comportementale définit son adaptabilité, au sens ol elle
contribue 2 le maintenir en vie (Meyer et Guyot, 1991). Ce type de relation entre un individu et
son environnement est un couplage stimulus/réaction. MacLennan (1991) a récemment proposé
un cadre général qui se propose de construire grice aux ordinateurs des mondes artificiels pour
étudier 2 loisir les mécanismes de fonctionnement et de réponses a I’adversité environnementale

de populations animales virtuelles :

« The idea of synthetic ethology is simple: instead of studying animals in the
messy natural world, and instead of ripping animals out of their world
altogether, we create artificial worlds and simulated organisms whose
behavior is coupled to those worlds. [...] In brief, instead of analyzing the
natural world, we synthetize an artificial world more amenable to scientific

investigation ».

Cette description suggére la métaphore du laboratoire virtuel souvent utilisée pour
caractériser ce type de modélisation. Récemment, plusieurs applications se référant au domaine
de la «Vie Artificielle» (Langton, 1989) ont prouvé I'intérét de ce type d’approche pour I’étude
des populations animales (Reynolds, 1987; Drogoul et al., 1992; Terzopoulos et al., 1994;
Theraulaz et al., sous presse). Parallélement, parmi les biologistes des populations, les
approches basées sur I’individu connaissent actuellement un certain engouement (Lomunicki,
1988; Lomnicki, 1992; DeAngelis et Gross, 1992; VanWinkle et al., 1993; Judson, 1994; Tyler
et Rose, 1994).

Nous avons repris ce type d’approche pour aborder I’étude des comportements de
poissons quii recherchent un “site de reproduction dans un environnement hétérogéne.
L’hypothése classiquement admise en écologie postule qu'un individu sélectionne
préférentiellement ~ les conditions environnementales optimales, c’est-a-dire celles qui
maximisent son succés reproductif (Potts et Wootton, 1984). Une hypothése alternative
consiste, pour chaque individu, a rechercher les conditions environnementales qu’il a connues
lors de sa propre naissance. Les signaux environnementaux enregistrés au cours des premiers
instants de sa vie ‘(mécanisme d’imprégnation) détermineront le choix de son futur site
reproductif. Cury (1994) a récemment proposé de généraliser ce processus, en le considérant
comme une partie d’un continuum des stratégies en matiére de reproduction, toutes basées sur
I'empreinte. Dans e cas d’espéces qui se reproduisent dans des milieux fluctuants, pour
retrouver des conditions environnementales similaires a celles enregistrées lors de la naissance

(empreinte), il ne s’agit plus simplement de revenir 4 la méme localisation géographique.
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SeALAB (acronyme pour Sea Laboratory), un modeéle s'inspirant des courants de
modélisation relativement récents évoqués auparavant, a été€ congu pour tenter de comprendre de
quelle facon I’hétérogénéité spatiale, au sens large, affecte chacune des deux stratégies. On se
propose ici de décrire plus particuliérement les effets de la structuration spatiale de
I’environnement sur le succés reproductif des individus (pour I'aspect changements climatiques,
voir Le Page et Cury, 1996a).

LE SIMULATEUR SEALAB
Principes généraux

L’environnement artificiel de SEALAB est une grille rectangulaire composée d'unités
spatiales élémentaires représentées sous forme de cellules hexagonales. On suppose qu'au sein
de chacune des cellules spatiales, I'environnement est homogéne et caractérisé par un indice
hydro-climatique (ihc). Cet indice synthétique exprime une combinaison de I’ensemble des
facteurs abiotiques qui ont une influence sur le succés de la reproduction des individus. Le
niveau d’abstraction 1ié 2 la définition de cet indice est trés important. Il nous permet d’englober
dans un seul parametre I'influence des conditions environnementales sur le succes reproductif.
La figure | (planche couleur Xla) présente un exemple de monde virtuel de SEALAB.

La cellule hexagonale représente I’élément environnemental de base. En écologie des
paysages, la définition d’une cellule spatiale élémentaire (ou patch) doit &tre relative au
phénoméne étudié et 2 P'organisme (Wiens, 1976). Dans SEALAB, ' la surface effective
correspondant & une cellule est directement reliée aux capacités de déplacement d’un poisson au
cours d’une saison de reproduction. On a ainsi défini la durée d’une saison de reproduction
(notée SSD) comme le nombre maximum de déplacements qu’un poisson peut effectuer d’une

cellule vers une des cellules contigués.

L’impact des conditions environnementales sur le succes reproductif est rendu par un
vecteur de nombres de descendants. On note P(i) le nombre de descendants obtenus pour une
reproduction dans une cellule ot I'indice hydro-climatique vaut i. Les valeurs de P(i) sont
calculées en référence A une fonction de densité de probabilité Gaussienne, référence
classiquement utilisée pour ce type de relation (Begon et al., 1990). La partie décimale des
valeurs de P(i) doit &tre interprétée comme une probabilité de descendant supplémentaire (pour
le détail des calculs, voir Le Page et Cury, 1996b).
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Modélisation du comportement de recherche d'un site de reproduction

La valeur adaptative de la migration est généralement traduite par 1’optimisation des
conditions environnantes (Neill, 1984). L’hypothese classique relative au comportement de
recherche d’un site par un animal postule que les déplacements sont le résultat d’un processus
de maximisation du confort individuel (Balchen, 1979). Dans SEALAB, on a baptisé ce type de
comportement d’opportuniste. La stratégie alternative qui correspond & la généralisation de
I’hypothese de I'éternel retour (Cury, 1994) est pour sa part qualifiée d’obstinée. On verra plus
loin que ces qualificatifs se justifient par la fagon dont nous avons transcrit ces deux hypothéses

théoriques par des comportements, au niveau des individus.

Le choix du site de reproduction peut étre décomposé en deux éléments : une prise de
décision concemnant le déclenchement de la ponte en un lieu donné, et un critére de choix de la
destination en cas de déplacement. Les deux stratégies ont été définies relativement & ces deux

éléments :

¢ Se déplacer ou se reproduire 14 oli on se trouve ?

o Stratégie obstinée : la reproduction n’est déclenchée que si 1'indice hydro-climatique

de la cellule occupée est identique a celui de la cellule de naissance (empreinte).

e Stratégie opportuniste : la reproduction n’est déclenchée que si parmi les cellules
voisines 2 la cellule occupée, aucune ne présente d’indice hydro-climatique plus ou

également proche de la valeur optimale.

¢ En cas de déplacement, comment choisir sa destination ?

e Stratégie obstinde : si parmi les cellules voisines, I'une posséde un indice hydro-
climatique identique & son empreinte, un individu obstiné la détecte et s’y rend & coup
slir. Sinon, le choix se fait aléatoirement.

e Stratégie opportuniste : la cellule voisine présentant I’indice hydro-climatique le plus
proche de la valeur optimale est systématiquement choisie par un individu

opportuniste.

La figure 2 (planche couleur XIb) illustre ces reégles dans le cas simplifié d'une grille de
dimension 4x4 aux frontieres fermées, avec 5 valeurs d’indice hydro-climatique (la valeur
optimale vaut donc 3). Cet exemple permettra de mieux saisir les différences entre un

reproducteur obstiné (partie droite) et un reproducteur opportuniste (partie gauche).
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Dans le cas de la stratégie opportuniste, un individu partant de la cellule supérieure gauche
(ihe=1) doit choisir aléatoirement entre une direction de déplacement vers I’Est (E) ou le Sud-Est
(SE), puisque les valeurs d’indice hydro-climatiques de toutes les cellules voisines sont dans ce
cas-1a identiques (ihc=1). Pour I'étape suivante, dans le cas d’un déplacement initial de direction
SE, la direction reste SE, puisque c’est cette destination qui propose I’indice hydro-climatique le
plus proche de I'optimal (ihc=4, soit un écart de 1 par rapport & la valeur optimale) parmi toutes
les destinations possibles. La localisation spatiale de cette cellule et de ses voisines définit un
optimum local, et selon les régles définies ci-dessus, I'individu opportuniste va se trouver
« piégé » dans cet optimum local et se reproduire avec un succeés reproductif associé de 2
descendants. Si le déplacement initial se fait dans la direction E, la conséquence est importante
puisque dans ce cas, les déplacements successifs vont amener I'individu jusqu'a la cellule ol
P'indice hydro-climatique vaut 3, c’est-a-dire la valeur optimale, et le succeés reproductif associé

vaut alors 4 descendants.

Dans le cas de la stratégie obstinée, un individu ayant une empreinte optimale (né dans une
cellule avec une valeur d’indice hydro-climatique valant 3), partant de la méme cellule supérieure
gauche, va errer de cellule en cellule dans un mouvement de type « marche aléatoire simple »
jusqu’a ce qu'il parvienne en vue de la seule cellule qui lui convienne dans cette grille: la cellule
ayant un indice hydro-climatique identique a son empreinte. Si la recherche reste infructueuse
aprés le nombre maximum de déplacements autorisés (SSD), un individu obstiné disparait sans

méme essayer de se reproduire.

Ainsi les individus opportunistes sont capables de détecter des différences relatives de
qualité de I’habitat, les obstinés pas du tout: ils ne se réferent qu’a leur mémoire et lors de leur
recherche, peuvent ignorer des conditions de reproduction potentiellement favorables.

On voudrait pouvoir tester I'influence de la structuration spatiale de I’environnement sur le
succés de chacune de ces stratégies. Pour ce faire, il faut proposer une fagon de paramétrer
PPhétérogénéité structurelle de I'environnement artificiel de SEALAB. '

Comment paramétrer I'hétérogénéité structurelle de l'environnement ?

La composition et Ja structuration spatiale de ’environnement artificiel de SEALAB peuvent

&tre contrdlées par des paramétres de simulation.

La composition est donnée, pour tous les i appartenant 2 I’intervalle des valeurs de I'indice
hydro-climatique, par les proportions de cellules ayant une valeur d’indice hydro-climatique
égale A i, notée Qi. La distribution des Q7 traduit la variété et ’abondance des valeurs possibles
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pour les conditions hydro-climatiques dans SEALAB, mais pas Jeur placement respectif, ni leur

localisation.

La répartition spatiale des cellules de méme indice hydro-climatique au sein de la grille va
déterminer une mosaique caractérisant la structuration spatiale de I’environnement. Cette
structuration spatiale de I'environnement sera d'autant plus forte que s'individualiseront des
groupes de cellules contigugs ayant méme valeur d'ihc. Pour contrdler le placement respectif de
chaque cellule, qui va déterminer I’organisation de structures (patterns en anglais) spatiales, on
utilise un indice de redondance spatiale, not€ JIRS. Le calcul de cet indice est basé sur les
probabilités de plus proches voisins (notées Qi) définies comme le rapport entre le nombre de
cellules ayant un indice hydro-climatique égal a i et adjacentes & au moins une cellule ayant un
indice hydro-climatique égal 4 j, par le nombre total de cellules ayant un indice hydro-climatique
égale a i (Phipps, 1989):

2opt-1 20pt—-1

Y Q,;log(Q,)

IRS =2 -5

2opt-1

Y Q;log(Q,)
i=1

On voit que cette formule est trés proche de celle qui permet de calculer 'entropie d’un
systéme, dans la théorie de I’information. En quelque sorte, il s’agit d’une mesure générale du

degré de « désordre » du systéme considéré.

Pour contrbler la structuration spatiale comme un paramétre de simulation, on doit
pouvoir, en partant d'une situation de base désordonnée, augmenter progressivement la
cohérence spatiale jusqu'au niveau de structuration souhaité. Pour ce faire, on a emprunté a la
théorie des Automates Cellulaires un mécanisme tres simple de cohérence de voisinage (Phipps,
1989; Phipps, 1992). ‘

La régle de transition stipule que deux cellules adjacentes échangent leur valeur d’indice
hydro-climatique si cela résulte en un accroissement de I'indice de redondance spatiale. Pour
chaque cellule, on calcule un indice de cohérence de voisinage, noté nci, défini comme le
rapport entre le nombre de cellules voisines qui ont la méme valeur d’indice hydro-climatique, et
le nombre total de cellules voisines (6 en général). Afin d’atteindre la valeur de I’indice de
redondance spatiale souhaitée, on réalise autant d’échanges locaux de valeurs d’indice hydro-
climatique que nécessaire. Un échange s’établit de la maniére suivante: on sélectionne une
cellule aléatoirement dans la grille (préférentiellement parmi les cellules dites isolées, c’est-a-dire

pour lesquelles aucune cellule voisine ne posseéde la méme valeur d’indice hydro-climatique),
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puis on choisit parmi ses cellules voisines celle qui maximise la somme de leur nouvel indice de
cohérence de voisinage aprés échange de leur indice hydro-climatique., '

La figure 3 (planche couleur XII) permet de suivre un exemple d’évolution de
l'organisation spatiale de notre champ de cellules hexagonales. A 1’état initial (figure 3a, planche
couleur X1I), la configuration reflete la distribution aléatoire des valeurs d’indice hydro-
climatique, avec des formes ramifiées de cellules ayant la méme valeur d’indice hydro-
climatique typiques de ce niveau d’organisation. La plupart des agrégats (ensembles de cellules
contigués ayant le méme indice hydro-climatique) sont identifiables au stade 5 (figure 3b,
planche couleur X1I, JRS=0.0171), soit sous forme de noyaux, ou d’agrégats déja significatifs.
Aux stades ultérieurs 20 (figure 3c, planche couleur XII, IRS=0.0936) et 50 (figure 3d, planche
couleur XI1, IRS=0.2748), I’émergence progressive de schémas d’organisation spatiale apparaft

nettement.

Pour tester I’influence de la structure de I’environnement artificiel de SEALAB sur le succes
de chacune des deux stratégies de reproduction étudiées dans le cadre de cette étude, deux
populations, obstinée et opportuniste, sont constituées d’individus qui héritent de Ia stratégie

parentale.

EXPERIENCES DE SIMULATION

Une grille de dimensions 30x30 avec des conditions cycliques aux frontiéres sert de trame
aux expériences de simulations entreprises pour cette étude. Le nombre des valeurs d’indice
hydro-climatique vaut 3, 5,7 ,9 ou 1, et & chaque fois, la composition est €tablie de maniére 4
ce que les différentes valeurs d’indice hydro-climatique soient uniformément distribuées. De
cette maniére, la proportion de chaque valeur d’indice hydro-climatique est simplement donnée
par I’inverse du nombre de ces valeurs. Pour chacune des 5 compositions de grille ainsi
définies, 9 niveaux de configuration sont établis grice a I’algorithme précédemment décrit. Pour
rendre compte d’une augmentation progressive de 1’organisation spatiale de I’environnement,
ces 9 niveaux correspondent a des valeurs d’indice de redondance spatiale allant d’une valeur
trés faible (organisation aléatoire) jusqu’a une valeur de 0.40, avec des valeurs qui augmentent
de 0.05 en 0.05.

Strafégie obstinée

Les résultats sont synthétisés (fig. 4) grice a la définition d’un seuil qui englobe a la fois
la notion de durée de la saison de reproduction mais aussi le taux de succes des individus lors de
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la recherche d’une cellule qui posséde une valeur d’indice hydro-climatique identique a leur
empreinte. Ce seuil, noté SSD95, représente le nombre de déplacements élémentaires
nécessaires pour atteindre, au niveau de la population, un seuil de 95% de recherches
couronnées de succes. Les 45 valeurs de SSD95 qui correspondent aux 45 grilles

environnementales sont donc reportées sur la figure 4.
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Figure 4. Influence de la structuration spatiale et de la durée de la saison de reproduction sur le succés &
recherche d’un site de reproduction par un individu obstiné. SSD95  représente le nombre de
déplacements élémentaires nécessaires pour atteindre, au niveau de la population, un seuil de 95% ¢
recherches couronnées de succes. Les droites de régressions représentées correspondent & I'une des 5
gammes de valeurs d'ihc. Les coefficients de corrélation associés ainsi que les pentes des droites sont
indiqués.

Les résultats sont particuliérement nets : d’une part, SSD95 augmente linéairement avec I’indice
de redondance spatiale, d’autre part, la pente des droites de régression correspondantes
augmente également lindairement avec le nombre de valeurs que prend lindice hydro-
climatique. ‘Ce ‘résultat signifie que I'effet de Paugmentation de I’organisation spatiale de
I’environnement est d’autant plus dommageable au succes de la recherche d’un site de
reproduction par des reproducteurs obstinés que la proportion de chacune des valeurs de I'indice

hydro-climatique est peu importante.

Stratégie opportuniste

Le méme type d’exploration systématique (avec les 45 grilles environnementales) a été
entrepris pour la population de reproducteurs opportunistes. Il s’agit ici de déterminer les
proportions d’individus qui se reproduisent dans des cellules avec telle ou telle valeur d’indice
hydro-climatique. Nous ne sommes pas parvenu a établir de relation particuliére entre le niveau
d’organisation spatiale de I’environnement et ces différentes proportions. L’indice de
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redondance spatiale apparait ici inadapté pour traduire I'influence de Ja configuration spatiale de
I’environnement sur la fagon dont les opportunistes choisissent leur site de reproduction.

En fait, le point important ici est plus en relation avec les optima locaux qui constituent des
sortes de « piéges » forgant certains opportunistes 4 se reproduire sous des conditions sub-
optimales (cf. le cas du déplacement initial dans la direction SE & la figure 2, planche couleur
XIb). Un agrégat de cellules qui peuvent étre visitées par un opportuniste représentera un
« piége » ¢'il ne contient aucune cellule avec un indice hydro-climatique optimal. Pour tenter
d’estimer les conséquences de cette caractéristique, on a défini- un taux d’insularité (noté IRi)
comme le nombre de cellules avec une valeur d’indice hydro-climatique valant i et appartenant a
un « pigge » divisé par le nombre total de cellules avec une valeur d’indice hydro-climatique

valant I,
1 T — 7 —r ; T
—~- K5 IR7
0.8 - IRS /\ B
' ) -0- K7 V4 h ~
-+- |R7 , / AN

Proportions

0 005 010 015 020 025 030 035
Indice de Redondance Spatiale {IRS)

Figure 5. Taux d’insularité (/R,) et proportion d'individus opportunistes (K;) qui se reproduisent dans une
cellule ot ihe=i pour différentes valeurs de I'indice de redondance spatiale. La grille est de dimensions
30x30, les 11 valeurs d’indice hydro-climatique sont uniformément distribuées, et le nombre maximum
de déplacements élémentaires (SSD) vaut 150. Les courbes en trait plein correspondent 2 la valeur d’iic
juste inférieure & la valeur optimale (5), les courbes en trait pointillé & la valeur d’ihc juste supérieure &
la valeur optimale (7).

La figure 5 donne un exemple, pour la grille avec 11 valeurs de I'indice hydro-climatique,
de calcul des IR pour les deux valeurs dites « sub-optimales » (respectivement juéte inférieure
(5) et juste supérieure (7) & la valeur optimale, qui vaut ici 6), dans chacune des 9 configurations
de P’environnement. Les résultats ne sont pas encore ici trés nets, mais il semble que la valeur
du taux d’insularité et la proportion d’individus qui choisissent une cellule avec une valeur
d’indice hydro-climatique correspondante varient « grossierement » de la méme facon. Ainsi,

la forte proportion d’individus choisissant des cellules avec une valeur d’indice hydro-
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climatique égale & 7, dans le cas de la grille pour laquelle I’indice de redondance spatiale vaut
0.25, est due & une configuration particuliere: dans ce cas, plus de 80% des cellules avec un
indice hydro-climatique valant 7 appartiennent & des pigges. Ces variations dans les
pourcentages d’individus qui choisissent telle ou telle valeur d’indice hydro-climatique ont une

influence directe sur les fluctuations d’abondance de la population associée.

CONCLUSIONS

La paramétrisation de I’environnement artificiel de SEALAB influence fortement mais de
maniére particuliére le succés de chacune des deux stratégies de reproduction présentées dans
cette étude. Pour un comportement de recherche tel que la marche aléatoire simple,
caractéristique de la stratégie obstinée, I'indice de redondance spatiale, qui est un indice global,
semble suffisant pour rendre compte de I'influence de I’hétérogénéité spatiale. Pour un
comportement de recherche plus complexe, tel que celui des opportunistes, qui est caractérisé
par la faculté de percevoir les différences qualitatives entres conditions environnementales et
d'utiliser cette connaissance pour optimiser la recherche, on doit se pencher vers un indice

d’hétérogénéité environnemental plus fin.

L’introduction de I'hétérogénéité de I’habitat dans les études de modélisation de
déplacements d’animaux produit des résultats intéressants d’un point de vue écologique
(DeAngelis et Yeh, 1984; Cain, 1985; Folse et al., 1989). Ce type de modele est une sorte
d’outil de simulations générique qui permet de détecter quel aspect de Phétérogénéité de

I’environnement influence plus particuliérement telle ou telle stratégie de recherche.
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