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Résumé

Les invasions biologiques constituent 'une des menaces les plus importantes pour la biodiversité. Les
conséquences sont a la fois écologiques, économiques et sanitaires. Il est donc urgent d’appréhender au
mieux ces phénomeénes et de mettre en place des mesures et des actions de contrédle. L’identification des
processus et des espaces susceptibles d’étre envahis par des espéces invasives peut se faire par la
modélisation des distributions de ces espéces en fonction de différents parametres. |l existe plusieurs types
de modeéles : corrélatifs, mécanistiques, spatio-temporels... La modélisation la plus développée dans ce
domaine utilise les parameétres climatiques pour déterminer les niches écologiques potentielles des espéces
ciblées, afin de prédire les champs d’invasions et les vitesses de propagation. En revanche, ces modéles
présentent des limites concernant les paramétres utilisés. En effet, le développement de modéles utilisant
des paramétres biotiques et des traits fonctionnels de ces espéces permet d’envisager une modélisation
plus proche des conditions physiologiques et morphologiques des espéces. De plus, l'intégration de facteurs
de pressions anthropiques, de paramétres biotiques autres que climatiques et de dynamiques entre les

individus offre des perspectives de développement intéressantes.

Mots clés: modélisation — espéces invasives — milieux aquatiques — perspectives — modéles

bioclimatiques.

Summary

Biologic invasions are one of the most important threats to biodiversity. The consequences are
ecological, economical and sanitary. It is of high importance to understand those phenomenons and to set
up control actions and measures. ldentifying the processes and areas susceptible to be invaded can be
achieved by modelling species’ distribution according to the different parameters. There are many sorts of
models: correlative, mechanistic and spatio-temporal... The most developed models in this domain use
climatic parameters to determine potential ecological niches of the targeted species in order to predict
invasive ranges and propagation speeds. Developing models that use biotic parameters and functional traits
of targeted species will allow creating models with more precise physiological and morphological patterns.
Furthermore, integrating anthropogenic factors, biotic parameters (more than climatic) and individual

dynamics will offer interesting development perspectives.

Key words: modelling — invasive species — aquatic ecosystems — perspectives — bioclimatic models.
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Introduction

Linvasion biologique des milieux par des espéces exotiques introduites plus ou moins volontairement par
’lhomme est devenue I'une des menaces les plus importantes pour la biodiversité et le fonctionnement des

écosystémes, et ce quels que soient les continents concernés (Sebert-Cuvillier et al,. 2007).

En plus de la dégradation des écosystémes et du déclin de biodiversité, les especes invasives générent
parfois des problémes de santé publique avec des conséquences économiques importantes pour la société
(Halford et al., 2011). Il est donc urgent d’appréhender et de comprendre les facteurs qui controlent leur
dispersion, leur capacité d’adaptation, leur vitesse d’expansion, etc. Un certain nombre de concepts et de
modeéles conceptuels (Moyle & Light 1996) permettent de comprendre les facteurs et les interactions en
jeu lors de lintroduction d’une espéce exotique dans un nouvel environnement. Cependant, ils ne
permettent pas de prédire avec précision I'avenir et le potentiel d’invasion de ces espéces. |l est donc
nécessaire de passer par une modélisation mathématique, aujourd’hui réalisée par informatique et couplée a

un Systéeme d’Information Géographique (SIG) pour la création de cartographies évolutives.

Les enjeux liés a l'invasion des espéces ne sont pas nouveaux, mais se retrouvent aujourd’hui accentués
par les changements. L'importance de ces enjeux se reflete dans la prépondérance des modélisations

climatiques disponibles dans la littérature et largement utilisés par les pouvoirs décisionnels de nos jours.

Ce rapport bibliographique n’a pas pour objectif de dresser une liste exhaustive des différents modéles
disponibles ni d’en faire une description détaillée. Ces informations sont déja disponibles dans la littérature
(Franklin 1995, Guisan et Zimmermann 2000). L’objectif ici est de répertorier et de fournir quelques
explications sur des modéles utilisés en France, ainsi que quelques modeéles utilisés dans des contextes
différents mais dont I'application pour des espéces et/ou des espaces frangais semble possible. La
classification donnée ci-aprés n’est pas officielle et a été réalisée sur la base des informations trouvées lors
de la recherche bibliographique. De plus, les modéles énoncés sont des exemples cités dans la littérature

internationale et ne représentent pas forcément la réalité a I'échelle francaise.

Pour finir, une discussion sera apportée sur les points forts et faibles des différents modéles présentés

ainsi que leur potentielle utilisation pour la modélisation des invasions des milieux aquatiques en France.
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Contexte

La biodiversité est aujourd’hui fortement mise a mal. Parmi les cinq facteurs qui menacent la
biodiversité, la perte d’habitats, le changement climatique, la surexploitation et la pollution bénéficient
déja de plans et programmes nationaux et européens. En revanche, il semble que le probléme des
especes invasives n’ait pas encore regu toute |'attention qu’il mérite. Or, en prenant le pas sur des
espéces allochtones, voire endémiques, les espéces invasives exogénes peuvent causer des dommages

considérables, a la fois écologiques, économiques et sociaux (Jones & Eldridge 2008)

Certaines espéces peuvent devenir envahissantes lorsque des conditions particuliéres de leur milieu
d’origine sont atteintes ou des perturbations de I'écosystéme lui permettent de se développer plus
facilement et rapidement. Dans ce cas, ces espéces sont généralement connues et étudiées, et leur
modélisation reste relativement aisée, de méme que I'application de mesures de contrdle. En revanche,
lorsqu’une espéce exotique s’'impose dans un certain milieu et devient envahissante, il est plus difficile de
prédire sa dispersion et sa vitesse d’expansion puisqu’elle est souvent inconnue, voire méconnaissable.
De plus, le peu de connaissance accessible n’est souvent pas applicable dans un tout nouvel
environnement qui est généralement différent de I'habitat d’origine de I'espéce (Doren et al, 2009),
puisque c’est la 'une des propriétés de nombreuses espéces invasives. Leur modélisation est donc plus
compliquée.

Ces menaces concernent a la fois le monde animal et végétal. En revanche, I'état d’avancement des
connaissances n’est pas égal pour les deux regnes. Les références bibliographiques et I'importance des
données disponibles refletent a la fois le niveau d’intérét scientifique porté a quelques taxons ainsi que
échelle d’impacts que peuvent avoir ces invasions biologiques. Ainsi, les espéces végétales sont
relativement bien documentées de maniére générale, tandis que les connaissances concernant le régne
animal sont plus éparses. Si les invasions par les vertébrés (mammiféres, amphibiens et poissons
principalement) ont fait 'objet d’un intérét scientifique et économique évident, I'état des connaissances

sur les invasions des invertébrés reste pour le moment a approfondir.

La plupart des plantes exotiques sont a I'origine des plantes ornementales, introduites dans nos
régions pour des usages horticoles. Elles s’échappent alors des jardins privés ou publics, des jardins
botaniques, des pépiniéres, des aquariums et bassins d’'ornement pour coloniser les habitats naturels et
se disperser dans le paysage. Ainsi, environ 80% des plantes invasives recensées en Belgique sont
disponibles sur le marché de I'horticulture ornementale (Halford et al,. 201 I). En France, une liste de ||
plantes exotiques invasives avérées des milieux aquatiques a été établie et est toujours en cours de mise

a jour (Mazaubert et al, 2012).

Pour ce qui est des animaux, 8 des 27 espéeces répertoriées comme invasives des milieux aquatiques
sur le territoire frangais sont des poissons (Mazaubert et al, 2012), introduits soit pour une utilisation
culinaire, soit pour la péche sportive (Moyle & Marchetti, 2006). Sur cette liste se retrouvent également

4 especes d’oiseaux, 4 mollusques, 4 macroinvertébrés (gammares), 4 crustacés (crabes et écrevisses), 2
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mammiféres et | moustique (voir Annexe ) (Mazaubert et al, 2012). Les types d’espéces sont donc tres

diversifiés, avec des modes de vie, de reproduction et d’invasion potentielle également diversifiés.

L'intérét porté a la prédiction de la dispersion de ces espéces invasives n’est pas seulement renforcé
par ces listes d’espéces avérées, mais surtout par I'importante liste qui recueille les especes dites
« invasives potentielles ». Si la liste des « invasives avérées » est de 220 especes (107 végétales et 113
animales) pour les milieux aquatiques marins et d’eau douce, celle des « invasives potentielles » est tout
aussi impressionnante avec ses 225 espéces (65 végétales et 160 animales) (Mazaubert et al, 2012). A
cela peuvent s’ajouter les nombreuses prédictions, plus ou moins catastrophiques, sur les effets des
changements climatiques sur les phénomeénes d’invasion. La place de la prédiction des invasions est alors
primordiale pour I'application d’actions et de mesures de controle cherchant a limiter voire stopper ces

invasions biologiques.

1. Un modéle conceptuel pour comprendre les processus d’'invasion

L'identification des processus qui régissent l'invasion d’espéces allochtones dans un nouvel
environnement a fait 'objet de plusieurs études (par exemple Moyle & Light, 1996 ; Doren et al,, 2009).
Elle repose principalement sur I'assemblage des communautés et les dynamiques qui s’exercent entre les
communautés et leur environnement. L’assemblage des communautés a été exploré par le biais de
différentes méthodes : 'observation des caractéristiques naturelles, des expérimentations en laboratoire
et sur le terrain et des simulations informatiques (in Moyle & Light, 1996). Ainsi, un certain nombre de

généralités ont pu étre tirées de I'ensemble de ces travaux (Case 1991):

Le succes d’une invasion décroit avec la richesse spécifique du milieu et le temps que la
communauté a eu pour accumuler des espéces (augmentation de la diversité) ;

Il existe un effet de priorité pour les populations « résidentes » : une invasion, méme par un
compétiteur supérieur, est difficile si le nombre d’individus de I'invasion est faible ;

La résistance a l'invasion augmente avec la force des coefficients d’interaction communautaire ;
L'état final de la communauté dépend de lordre d’invasion; ainsi, plusieurs états
« d’équilibre » sont possibles pour un méme pool d’espéces ;

Les communautés peuvent alterner entre plusieurs états prédictibles durant la période

pendant laquelle I'invasion se déroule.

Le modéle conceptuel d’invasion biologique des milieux aquatiques, évoqué par Moyle & Light (1996),
permet de comprendre les interactions qui se jouent lors de I'invasion d’un environnement aquatique
(Figure 1). De nombreuses explications conceptuelles existent dans la littérature, mais celle développée
par ces auteurs est particulierement bien adaptée aux invasions en milieux aquatiques. Ce modéle
reprend une partie des idées émises par la théorie d’assemblage qui définit qu'une communauté se
construit, avec le temps, a partir d’'un certain pool d’espéces comprenant des envahisseurs potentiels.

C’est ce pool qui a été étendu, par 'homme notamment, par l'introduction d’espéces exotiques et
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I'établissement de nouvelles routes de dispersion et colonisation. Ainsi, chaque nouvelle espéce fait face
a une « résistance écologique », qui consiste en une combinaison de trois éléments interactifs :
résistances environnementale, biotique et démographique (in Moyle & Light, 1996). Et bien que la plupart
des invasions soient conditionnées par linteraction de ces trois éléments, les écosystémes aquatiques
sont principalement régulés par les facteurs environnementaux (Moyle & Light 1996). Si la regle de
Williamson (1996) prédit qu'a chaque étape (introduction, établissement, invasion), seuls 10% des
espéces réussissent a atteindre I'étape suivante et donc que trés peu d’espéces introduites puissent
parvenir a accéder au stade d’invasive (Williamson & Fitter 1996), certains changements peuvent se
percevoir sous des aspects plus subtils, comme des modifications de comportements d’especes natives,
des altérations de la chaine trophique... (in Moyle & Light, 1996).

La Figure | permet de distinguer trois phases dans le processus d’invasion, qui sont similaires pour les
différents organismes. Dans un premier temps, le pool d’espéce présent sur place se retrouve perturbé

et augmenté par ’lhomme, soit par introduction directe (volontaire ou involontaire), soit par création de

“zPool d’espiﬂ.ce/
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' EEER
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' ER'
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Figure | - Modeéle conceptuel d'invasion, qui induit 3 stades de base : arrivée, établissement et intégration
(d’apres Moyle & Light, 1996).
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nouvelles routes de dispersion. L’arrivée d’'une espéce exotique dans une aire géographique a I'extérieur
de son aire native par introduction directe peut-étre volontaire, dans le cas d’espéces ornementales,
d’intérét économique ou dans le cadre de lutte biologique, ou accidentelle lors du transport d’autres
espéces par exemple. L'activité humaine est d’ailleurs le principal facteur responsable de la répartition
mondiale en termes de richesse en especes non-natives (Leprieur et al, 2008). Une fois introduite,
I'espece peut se reproduire et former une population viable qui se maintient au cours du temps : c’est la
phase d’établissement. Dans sa thése, C. Lauzeral (2012) répertorie trois facteurs principaux comme
essentiels au succes de cette étape, qui sont la pression de propagule, le « lien avec 'homme » et
'adéquation des conditions environnementales d’origine de I'espece et la zone d’introduction. Une fois
établie, I'espece peut s’étendre largement, créer des populations viables et s’incruster en grand nombre
dans le milieu receveur: c’est la phase d’invasion. Des facteurs biotiques et abiotiques controlent
également le succés du processus, lequel est également augmenté par des perturbations anthropiques
comme la pollution, I'urbanisation et I'agriculture (Marchetti et al., 2004). Une nouvelle fois, C. Lauzeral
(2012) identifie lors de ses recherches bibliographiques des caractéristiques pouvant indiquer le succés
probable d’une invasion, comme une forte tolérance physiologique, un comportement agressif,

explorateur et vorace, un fort taux de reproduction...

Les impacts des espéces invasives sur les milieux peuvent étre observés a toutes les échelles, du
génome a |'écosysteme et peuvent prendre différentes formes, en allant de la modification du
comportement de certaines espéces ou de I'habitat d’une ou plusieurs espéces natives, jusqu’a la
restructuration compléte des réseaux trophiques en place. De plus, les interactions a différentes
échelles entre différentes espéces invasives et leurs caractéristiques rendent le travail des écologistes
difficile. La prédiction du comportement d’un écosysteme face a l'invasion est complexifiée par I'effet
que peut avoir une nouvelle invasion sur un milieu déja perturbé par la présence d’espéces exotiques

(Moyle & Light, 1996).

En résumé, certains facteurs peuvent augmenter le potentiel de propagation et d’installation d’une
espéce exotique au sein d’'un écosystéme, tels que (I) lintroduction par 'homme et disponibilité
commerciale, (2) l'utilisation par 'lhomme et les facteurs de dispersion, (3) la supériorité compétitive, (4)
les chemins de dispersion multiples (humains et naturels), (5) I'extinction d’espéces natives ou

extirpation a travers une hybridation...

En revanche, d’autres facteurs peuvent contribuer a limiter I'impact d’espéces exotiques sur les
milieux : (1) les organismes de controle biologique (prédateurs) et (2) les programmes et politiques de

controle, mécanique ou chimique (Moyle & Light, 1996).
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2. Les différents types de modeéles

La majorité des modeéles permettant de prédire le champ de répartition d’'une espéce invasive sont des

modeles écologiques, basés sur la détermination d’une niche (abiotique) favorable a I'espece concernée.

Les modeéles basés sur la prédiction des niches écologiques, aussi connus sous le nom de « climate
enveloppe-modeling », « habitat modeling » ou encore « niche-modeling », sont aujourd’hui trés
répandus et ont fait 'objet de multiples descriptions et de nombreux commentaires (Jiménez-Valverde
et al., 2008 ; Guisan et Zimmermann, 2000 ; Sillero, 2011). L’élément de base de ces modéles est la
définition de « niche écologique », que Grinnell (1917) définissait comme une subdivision d’un habitat
contenant les conditions qui permettent a un individu d’'une espéce de survivre et de se reproduire,
basée sur des variables a large échelle (ex. climat) et qui ne sont pas affectées par la densité de I'espéce
(in Sillero, 2011). Quelques années plus tard, Hutchinson (1957) définissait la « niche fondamentale »
d’'une espece comme un volume a n-dimensions, dans un espace environnemental ou une espéce peut
maintenir une population viable et persister sur la durée (in Sillero, 2011). Ainsi, I'application de ce
concept en modélisation revient a générer mathématiquement cet espace, avec autant d’axes
nécessaires pour entiérement caractériser les besoins d’une espéce, afin de I'appliquer a un territoire
plus grand et de déterminer la probabilité qu’'un milieu corresponde assez a la niche fondamentale de
lespéce ciblée pour qu’elle puisse I'envahir. Cependant, il y a une différence entre la « niche
fondamentale » et la « niche réalisée » d’'une espéce. En effet, peu d’organismes occupent la totalité de
leur niche fondamentale a cause des diverses pressions de compétition ou de prédation (in Robertson et
al., 2004). L'utilisation de données d’occurrence de l'espéce sur une région donnée permet alors

d’affiner le potentiel du modéle.

La notion de niche et la capacité des modéles a prédire la distribution réelle ou potentielle d’une
espéce sont aujourd’hui largement débattues (Austin, 2007 ; |iménez-Valverde et al, 2008 ; Sillero,
201 1). Il est important de retenir de ce débat que les modeéles corrélatifs permettent de projeter une
simulation de distribution d’une espéce dans un espace donné, mais ne semble pas capable de décrire

réellement les niches d’'une espéce (Jiménez-Valverde et al., 2008).

Les techniques de modélisation prédictive ont été décrites comme statiques ou dynamiques (Beerling,
et al. 1995), suivant qu’elles permettent d’obtenir des résultats d’équilibre indépendamment du temps
(statiques) ou qu’elles prédisent une réponse a des changements environnementaux en fonction du
temps (dynamiques). Au sein de ces catégories, il existe deux grands types de modéles (Beerling, et al.
1995). D’une part, les modéles mécanistiques sont basés sur les caractéristiques physiologiques et
écologiques de I'espéce. lls nécessitent d’avoir une connaissance approfondie de I'espéce et ne sont
donc applicables que dans le cas d’especes dont la biologie est relativement bien connue, ce qui les rend
peu utilisables dans le cas d’especes invasives (Beerling, et al. 1995, Lauzeral 2012). En revanche, ils sont
largement utilisés et considérés comme fiable pour modéliser les impacts liés aux changements

climatiques (Robertson, et al, 2003). D’autre part, il existe des modéles corrélatifs basés sur
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I'établissement de relations statistiques entre les distributions observées de I'espece concernée et les
variables environnementales (climat, topographie,...). Il est possible de différencier plusieurs modeéles
corrélatifs en fonction de leurs « exigences » en termes de données d’entrée. Les plus exigeants sont
basés sur des données de présence/absence —ces modeéles sont appelés « techniques de discrimination
de groupe »—, tandis que certains ne nécessitent que des données de présence (« presence-only »
models) —appelés « techniques de profils ». Enfin, il est également possible d'utiliser en entrée des
données de pseudo-absence. Ce principe, utilisé pour les modeles dits « génétiques », est relativement
simple : les points de non-présence, qui ne sont pas pour autant des points d’absence avérée, sont ré-
échantillonnés et désignés comme points de pseudo-absence (Stockman et al, 2006). Des études
comparatives sur les données fournies par les deux types d’approches (corrélative et mécanistique)
montrent que les résultats sont assez similaires (voir Kearney et al, 2010) et que leur choix repose
principalement sur les données d’entrée disponibles. De maniére générale, les modeles corrélatifs
apparaissent comme une alternative aux modéles mécanistiques plus complexes, qui ont I'ambition de
simuler les mécanismes considérés comme a la base des corrélations observées entre la distribution de

I'espéce ciblée et les caractéristiques environnementales (Beerling et al, 1995, Robertson et al,, 2003).

Quel que soit le cadre dans lequel la modélisation est réalisée (protection d’espéces, aide a la
définition de périmétres de protection, étude du changement climatique, définition de zones a
échantillonner pour identifier de nouvelles populations...), les données qui ressortiront du modeéle
représenteront soit la distribution potentielle, soit la niche toute entiére. Dans le deuxiéme cas, les
interactions inter-espéces doivent étre prises en compte et nécessitent alors d’avoir des données sur de
nombreuses espéces du milieu, et non uniquement sur I'espéce concernée. De plus, sous l'effet des
changements provoqués par l'invasion et des changements climatiques, de nombreux assemblages de
populations peuvent se trouver altérés et deviennent alors difficiles a prendre en compte, hormis dans le

cas de modeéles multi-spécifiques complexes (Lauzeral 2012).

3. Les Modeles corrélatifs

Parmi les modeéles corrélatifs, les plus utilisés sont les modéles statistiques de présence/absence, dont
les principaux sont les suivants : modéles linéaires généralisés (GLM), modeles additifs généralisés
(GAM), arbres de classification (CART, RF, BRT),... Enfin, il existe des modeles basés sur des analyses
statistiques, telles que I'Analyse a Composantes Principales (ACP), les Analyses Canoniques de
Correspondance (ACC) et les Analyses Factorielles,... Ces modeles ne seront pas évoqués dans ce
rapport.

GLM, ou modéles linéaires généralisés (McCullagh & Nelder 1989) sont basés sur une variable
dite « de réponse » (qui est 'occurrence des espéces), des variables prédictives (climatiques,
topographiques) et une fonction de lien qui décrit la relation entre la valeur attendue de la

réponse et les variables prédictives. Ces modéles ont I'avantage de modéliser des relations
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paramétriques relativement complexes entre les deux types de variables (de réponses et
prédictives) et de tester les interactions qui existent entre celles-ci (in Leprieur & Rubin 201 1).
GAM, ou modéles additifs généralisés (Hastie & Tibshirani 1990) sont considérés comme une
forme non paramétrique des GLM, dans lesquels la fonction spécifiant le lien entre les
variables de réponses et prédictives est remplacée par une fonction dite « de lissage »,
dépendante des données. Ces modeéles sont considérés par certains auteurs comme une
représentation plus proche de la réalité écologique car ils ne modélisent pas des relations
linéaires contrairement aux GLM (in Leprieur & Rubin 201 I).

CART, aussi appelés « arbres de décision », reposant sur

des arbres de classification et de régression, sont

généralement établis aprés ['étude des régles qui X, <t, X, 2t

régissent les relations jouant sur linvasion de l'espéce

ciblée. Ces arbres sont construits en cherchant des
partitions optimales de I'espace des variables prédictives
(environnementales), par éclatements successifs, pour e
prédire la modalité de la variable dépendante (Figure 2).
L’algorithme cherche a maximiser pour chaque étape la
pureté des différentes « régions ». Le nombre de noeuds
de décision est ensuite élagué (in Leprieur & Rubin
201 1). C’est un modeéle qui permet de changer les régles

par rapport aux observations (in Guisan & Zimmermann,

2000). De plus, ils sont réputés avoir une meilleure

Figure 2 - Un arbre simple de
décision (en haut), avec une variable
« discrimination de groupe » pour la modélisation des de réponse Y, deux variables
prédictives X, et X, et des noeuds
de décision t, t, etc. En bas: la
surface de prédiction
correspondante (source: Hastie et al.
simple d'utilisation et facile a visualiser. Il n’est pas affecté 2001, in Elith et al, 2008).

précision de prédiction que les autres modéles de

espeéces invasives végétales (Franklin, 2002). Ce type de

modeéle est populaire en écologie car il est relativement

par le type de données dentrée (numériques, binaires,...) et supporte les manques
d’information pour quelques variables prédictives. Cependant, ils sont généralement moins
précis que les méthodes GLM et GAM, car ils ont des difficultés a simuler des fonctions
« lisses », méme les plus simples. La structure de l'arbre dépendant de I'échantillon de
données d’entrée, de petits changements de variables peuvent entrainer des classifications
completement différentes (Elith et al, 2008).

RF (Random Forest), ou « forét aléatoire », ont été désignés pour produire des prédictions
justes qui ne sur-ajustent pas les résultats. Les échantillons de base sont utilisés pour
construire plusieurs arbres, a la différence que chaque arbre est basé sur un sous-ensemble de

variables prédictives aléatoires, et ce pour les 500 a 2000 arbres développés, d’ou le nom de
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« forét aléatoire ».lls donnent des modeles de prédiction fiables car I'utilisation de variables
prédictives aléatoires limite les taux d’erreurs ainsi que le « surapprentissage » ou « sur-
ajustement ». Les résultats obtenus sont également plus fiables que les régressions dites « a
arbre simple » grace au nombre d’arbres générés. En revanche, leur interprétation s’avere plus
difficile que les autres modeéles de classification ou décision car il est difficile d’examiner
chaque arbre séparément de par leur grand nombre, bien qu’ils fournissent des métriques qui
aident a I'interprétation (Prasad et al,, 2006).

BRT (Boosted Regression Trees), ou arbres de régression « stimulés», combinent les
principes des arbres de régression et classification présentés précédemment avec une
technique de « Machine Learning » (ML). Au lieu de ne fournir qu'un modéle d’arbres de
classification et régression «le meilleure possible », lutilisation de cette technique de
« boosting » permet de combiner une large série de modéles relativement simples afin
d’optimiser les performances de prédiction (Elith et al, 2008). La nouveauté réside donc dans
l'utilisation de cet outil ML qui, au lieu de partir des données pour en décrire un modeéle
approprié et estimer les paramétres en fonction de ces données (comme le font les CART),
utilise un algorithme pour apprendre de la relation entre les variables de réponses et leurs
variables prédictives (Breiman 2001). L'idée de base est de se dire qu’il est plus facile de
trouver et moyenner plusieurs régles grossiéres plutdt que de chercher a avoir une seule
régle de prédiction de haute précision. Il est donc possible de déterminer le nombre d’arbres
de classification optimal que le modéle doit prendre en compte. A la maniére des modéles
GLM et GAM, ce modéle peut accepter tous types de réponses (Poisson, Gaussiennes,
binomiales,...) (Elith et al, 2008). Ce principe général se retrouve dans les modeles GBM, ou
« Generalized Boosting regression Models » (Friedman 2001), dont I'idée consiste a réitérer
un algorithme de classification pour adapter les résidus de I'arbre précédent, a chaque étape,
pour diminuer I'erreur entre les valeurs observées et les prédictions.

LDA (Linear Discriminant Analysis) ou analyse linéaire discriminante, représentent un
croisement entre les méthodes linéaires et les arbres de classification, avec pour objectif de
diviser I'espace des variables indépendantes en régions les plus homogénes possibles en
termes de variables dépendantes, a l'aide de contraintes linéaires. La non-linéarité des
réponses est prise en compte par I'élévation des données au carré (in Leprieur et Rubin 201 1).
Cette méthode se rapproche des Analyses factorielles Discriminantes (AFD), Analyse
Canoniques des Corrélations/Correspondances (ACC) ou autres Analyses a Composantes

Principales (ACP).

Les modeles qui utilisent a la fois des données de présence/absence et des points de pseudo-absence

sont regroupés sous la catégorie des « Modeles d’algorithmes Génétiques » ;
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GMS (Genetic algorithm Modelling System. Exemple : GARP') est basé sur un algorithme
génétique pour le inférer les corrélations entre les données environnementales et une série de
parametres biotiques et abiotiques. Il a été créé par Stockwell & Noble (1992). L’algorithme
qui le caractérise utilise les localisations géographiques d’occurrence et rasterise les données
environnementales pour prédire le champ de dispersion de I'espéce ciblée au sein d’une aire
géographique donnée. Il génére des données de présence-absence en sélectionnant des points
d’occurrence au hasard pour laire géographique étudiée, désignées comme données
« background ». Ensuite, un algorithme dit « d’intelligence artificielle » est appliqué pour faire
coincider les données « background » et les données d’occurrence. La niche écologique de
'espéce est ainsi décrite par test puis intégration (ou rejet) suivant les régles préalablement
établies. Ces modeéles sont réputés donner des résultats précis lors de la modélisation

d’espéces ayant des capacités de dispersion. (Stockman et al., 2006).

Lors de leur développement, chaque type de modéle était plus ou moins utilisé séparément.
Désormais, leur utilisation est souvent assimilée a la modélisation appelée « SDM » (Species Distribution
Modeling) qui consiste en l'utilisation de plusieurs modéles de présence/absence (voire pseudo-absence)
pour en tirer une modélisation globale qui reprend une moyenne des résultats de tous les modéles
utilisés, brutes ou pondérés suivant les auteurs et les espéces modélisées (Vaclavik & Meentenmeyer,

2009 ; Fernandez et al,. 2012 ; Gasso et al,. 2012).

Les modeéles de données « presence-only » sont aujourd’hui largement cités dans la littérature, comme

les algorithmes utilisés pour les modeles BIOCLIM, DOMAIN, MAXENT, ...

BIOCLIM, développé par Busby (1986, 1991), est basé sur le calcul d’'une enveloppe rectiligne
minimale dans un espace climatique multidimensionnel. Une version plus complexe, appelée
HABITAT et développée par Walker et Cocks (1991), avec des arbres de classification plus
denses et des nceuds plus détaillés, apporte une description en plusieurs enveloppes.
Aujourd’hui, une nouvelle évolution est disponible. Le logiciel ANUCLIM, développé par Xu &
Hutchinson (2013), est une combinaison de quatre packages : BIOCLIM, BIOMAP, GROCLIM
et MTHCLIM (anciennement ESOCLIM).

DOMAIN, ou Domain Modelling System (DMS) développé par Carpenter et al. (2003), qui
n’est pas basé sur un arbre de classification mais sur une mesure de similarité des métriques
point par point, qui s'avére étre mieux adaptée lorsque les données d’occurrence de I'espece
sont limitées. C’est un package qui utilise les couches SIG pour cartographier les aires de

similarité. Il utilise in algorithme spécifique (Gower metric algorithm, développé par Gower &

' GARP = Genetic Algorithm for Rule set Production
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Legendre, 1986, in Welk, 2004) afin d’égaliser la contribution de chaque attribut climatique au
sein de chacune des cellules du raster a la présence de I'espéece ciblée.

MAXENT (Phillips et al, 2006) est une méthode de « machine learning » qui estime la
distribution des espéces grace a un algorithme basé sur la notion d’entropie. L’algorithme est
garanti pour converger jusqu'a la probabilité de distribution optimale. MAXENT contrdle la
surévaluation en utilisant un parameétre de régularisation qui contraint la distribution estimée,
telle que la valeur moyenne pour une variable donnée soit proche de la moyenne empirique au
lieu d’étre égale. La distribution de probabilité estimée par ce modéle est calculée sur tous les
pixels de la zone d’étude qui ont des données. La distribution de probabilité estimée par
MAXENT est alors calculée par combinaison des points du référentiel et des points de

localisation utilisés pour la construction du modéle (in Leprieur et Rubin 2011).

4. Les modeles mécanistiques

Les modeéles mécanistiques sont développés difféeremment des modéles corrélatifs. Ces derniers sont
construits sur le principe que les points d’occurrence servent a établir le profil paramétrique de la niche
écologique de l'espéce ciblée pour pouvoir appliquer I'étude de ces paramétres a un territoire plus
grand et ainsi repérer les espaces présentant des parameétres similaires, La modélisation mécanistique
repose sur l'intégration des données d’occurrence de I'espéce non pas en tant que point sur une carte,
mais en tant qu’un ensemble de traits comportementaux, morphologiques et physiologiques (Kearney &
Porter, 2009). Par exemple, la niche thermique d’un organisme refléte une réponse physiologique a la
température de son corps qui, a son tour, reflete une interaction entre les variables environnementales
locales (température de I'air, vitesse du vent, radiations solaires) ainsi que les caractéristiques physiques
de l'organisme (taille, forme, préférendum microclimatique,...). L'enjeu est donc de lier les traits
fonctionnels principaux aux données spatiales des habitats, a travers un modéle mécanistique qui capte
les processus en jeu et transforme les interactions organisme/environnement en composantes clés de

« fitness » (Kearney & Porter, 2009).

Ces généralités sur les modéles mécanistiques sont appliquées de maniere différente suivant les
modeles. Par exemple, les modéles « BE » (Biophysical Ecology) sont établis sur le principe que les
interactions environnementales et les traits fonctionnels des organismes sont influencés par la chaleur, la

masse et le « momentum transfer ».

Les modeéles « GF2 », ou de Cadre Géométrique, s’appuie sur le réle primaire que joue la nutrition sur
les interactions écologiques entre les organismes. L'approche GF est proche du concept de niche de
Hutchinson, a ceci prés que I'’hyper-volume multidimensionnel est assimilé a un « espace de nutrition »,
défini par des critéres de chimie des éléments nutritifs. Chaque axe représente un élément chimique

indispensable a I'animal étudié, qu’il soit nutritif, toxique ou « médical ».

2 GF : Geometric Framework
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Enfin, les modeles « DEB3 » sont fondés sur les flux d’énergie qui caractérisent le développement, la
croissance, la survie et la reproduction d’un organisme. lls proposent une vue plus dynamique des

interactions qui sont en jeu dans la modélisation mécanistique.

Une autre utilisation des modeles mécanistiques est proposée dans la littérature, en lien avec les
espéces invasives. Des outils ont été créés pour simuler la dispersion des graines par le vent afin
d’étudier les risques d’invasion de sites par des plantes exotiques (Stephenson et al, 2007). Dans ce
documents, les auteurs comparent les modeles WINDDISPER (Nathan et al., 2001) et WALD (Katul et
al, 2005). Le premier est un modele mécanistique relativement simple tandis que le second tient compte
d’un plus grand nombre de facteurs complexes liés a la dispersion des graines (in Stephenson et al,

2007).

5. Les autres modéles écologiques

Certains modéles écologiques ne sont pas basés sur la description des niches écologiques potentielles
par rapport aux données d’occurrence (ou de non-occurrence) comme présentés précédemment. Les

deux exemples cités ci-aprés sont les modéles CLIMEX et Ecosim with Ecopath.

Le premier est appliqué aux invasions végétales (Kriticos et al., 2003). Il ressemble assez aux modeles
bioclimatiques corrélatifs mais differe de par son systéme de fonctionnement. Tout d’abord, il établit une
évolution hebdomadaire du champ d’invasion de I'espéce ciblée ainsi que des différents facteurs de
stress et de croissance intégrés au modele. Ensuite, en plus de l'utilisation des paramétres climatiques,
ce logiciel intégre un indice de croissance qui évolue en fonction des conditions climatiques et des
différents facteurs de stress cet indice peut étre comparé a l'indice appelé « écoclimatique » qui

représente les zones d’optimum écologique de I'espéce ciblée.

Le second modéle présenté est utilisé pour modéliser l'invasion d’écosystémes lacustres par des
espéces piscicoles. Appelé ‘Ecopath with Ecosim’, il permet d’étudier les relations entre les différents
échelons de la chaine trophique afin de prédire I'évolution des communautés suivant différents scenarii.
Bien que ce modéle ne soit pas originellement développé pour la prédiction des invasions, les
informations évoquées dans ce rapport reprennent les essais de modélisateurs (Langseth et al, 2012)

pour I'adapter a cette problématique en proposant plusieurs méthodes.

6. Les modeles spatio-temporels

Si la plupart des modéles utilisés pour prédire la répartition potentielle des espéces invasives sont des
modeles écologiques, il existe également des outils de modélisation basés sur la dynamique spatio-
temporelle des phénomeénes invasifs. Les caractéristiques biologiques de I'espece ciblée ne sont pas

clairement intégrées dans le systéme, bien qu’elles soient dissimulées dans la formulation de la vitesse

’ DEB: Dynamic Energy Budget
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d’avancée du front d’invasion. C’est cette vitesse qui constitue I'élément principal de la réalisation de ces
modeles définis comme « spatio-temporels ». Dans ce rapport, deux exemples sont présentés pour des
types d’espéces différents. Le premier, développé par Basse & Plank (2008) a été établi pour modéliser
Pinvasion de plantes, en Australie, a la fois en milieu terrestre et rivulaire. Le second est utilisé pour

modéliser I'invasion de cours d’eau canadiens par des espéces piscicoles invasives (Brownscombe et al,

2012).
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Description des modéles

1. Modélisation statistique corrélative: exemples de «techniques de

discrimination de groupe ».

Dans le cadre de la modélisation des espéces invasives, ces modéles sont couramment dénommés
Modeéles iSDM (invasive Species Distribution Modeling). Le principe général est d'utiliser différents modéles
corrélatifs utilisant les mémes données d’entrée afin d’en tirer une modélisation moyennant les différents

résultats obtenus, ou n’en utilisant que quelques-uns, suivant la volonté ou les objectifs du modélisateur.

Le principe de fonctionnement repose sur I'idée que I'on peut prédire la distribution spatiale, entiére ou
potentielle, d’'un phénomeéne (ici: I'invasion d’'un milieu) en mettant en relation des sites de présence
connue de I'espéce (et parfois de non-présence) avec des variables de prédiction connues pour ces sites
ainsi que pour les autres. L'usage principal qui est fait de ce modéle est la prédiction de la répartition
d’espéces avec comme variables de prédiction des conditions climatiques particulieres (Hijmans & Elith,
2013). Autrement dit, ces modéles permettent d’établir une carte de la distribution favorable de I'espéce
ciblée, aprés identification des caractéristiques environnementales de la niche écologique de I'espéce, a

partir de séries de variables physiques et climatiques.

En revanche, I'utilisation de tels modéles représente un challenge pour les especes exotiques introduites,
qui présentent généralement des niches écologiques larges et n’ont pas encore atteint |'état d’équilibre au

sein de I'environnement envahi (Vaclavik & Meentenmeyer, 2009).

a. Exemple de modélisation d’espéces invasives en Espagne (Gasso et al., 2012)

Description. Afin de déterminer les potentielles distributions de différentes plantes invasives sur la

péninsule ibérique, les auteurs N. Gassé, W. Thuiller, . Pino et M. Vila ont calibré 4 modéles corrélatifs :

« generalised linear models » (GLM) ou modéles linéaires généralisés ;
« generalised additive models » (GAM) ou modéles additifs généralisés ;
« random forest » (RF) ou forét aléatoire ;

« generalised boosting models » (GBM).

Pour éviter la sélection d’'un modéle en particulier, les auteurs ont procédé a une comparaison du poids
de chaque modele, suivant une procédure décrite par Marmion et al. (2009, in Gassé et al, 2012). Ainsi,
seulement les trois meilleures prédictions ont été conservées et se sont vues attribuées les valeurs de 3 a
I. La projection finale était donc une combinaison des moyennes pondérées des prédictions modélisées

(Gasso et al,. 2012).

L’occupation relative a été analysée comme fonction du temps de résidence minimum. Cette occupation
relative a été définie comme la proportion du champ de distribution potentiel actuellement occupé par

chacune des espéces.
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Pour ce qui est des espéces choisies, elles sont liées par leurs caractéristiques phénologiques. Prendre les
especes comme des points de données indépendants peut alors augmenter les degrés de liberté et les
erreurs de type « faux négatif ». Les auteurs ont donc incorporé des catégories taxonomiques en tant que
nested random factors utilisant des modeles mixes linéaires généralisés (GLMM, pour « Generalized Linear

Mixed Models »).

Résultats. Les résultats obtenus, pour 78 espéces de plantes invasives, montrent que la plupart des
espéces n'ont pas encore atteint la moitié de leur champ potentiel d’expansion géographique. De plus, le
temps de résidence minimum permet d’expliquer une proportion significative de variance en occupation
relative. En effet, les especes introduites plus tot occupent, de maniére générale, une portion plus grande
de leur champ de dispersion potentiel. A noter cependant que la relation n’est pas linéaire, avec quelques
espéces introduites il y a trés longtemps (400 a 450 ans) mais dont la dispersion reste relativement limitée.
Cela peut étre lié a d’autres facteurs, historiques par exemple, comme la disponibilité sur le marché, la

fréquence et l'intensité d’introduction dans la nature... (in Gasso et al., 2006).

b. Modélisation des invasions piscicoles en France (Lauzeral, 2012)

Description. La modélisation des niches écologiques a été réalisée en utilisant une approche d’ensemble
classique, a I'aide de 6 méthodes statistiques : les modéles linéaires (GLM), les modeéles additifs généralisés
(GAM), les boosted trees (BT), les arbres de régression et de classification (CART), les generalized boosted
regression models (GBM) et I'analyse linéaire discriminante (LDA). Les différents modéles générés ont
donné 6 probabilités de présence qui ont été moyennées pour obtenir une probabilité de présence unique,
convertie en données de présence/absence (par une valeur seuil déterminée en maximisant la TSS4). Les 6
méthodes ont été calibrées sur 70% des sites disponibles et leur qualité évaluée sur les 30% restant, a I'aide

de mesures indépendantes (AUC) et dépendantes de la valeur seuil (Kappa, TSS).
Les modeéles ont été appliqués a 6 espéces invasives des eaux continentales frangaises :

Micropterus salmoides (Achigan a grande bouche)

Ictalurus punctatus (Barbue de riviére)

Clarias gariepinus (Poisson-chat africain)

Oreochromis mossambicus (Tilapia du Mozambique)
Oreochromis nilloticus (Tilapia du Nil)

Ctenopharyngodon idella (Carpe de roseau, ou carpe amour)

Résultats. Les modéles réalisés sont, d’apres I'auteure, de bonne voire de trés bonne qualité. De plus, la
comparaison du modeéle avec la connaissance d’occurrences (pour Micropterus salmoides) a permis de tester
la qualité des modéles et de montrer que cette espéce n’a pas changé de niche lors de son introduction en
France. Cela permet donc d’apporter des informations complémentaires a I'aire de répartition prédite par
le modeéle. Enfin, les modélisations ont prouvé que les 6 especes sont susceptibles de s’établir en France

dans les conditions actuelles ou sous l'effet du changement climatique. Elles ont également permis

4TSS : True Skill Statistic
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d’identifier les espéces devant faire I'objet de mesures de contrdle ainsi que les espéces ne présentant

aucun ou treés peu de risques d’envahir un jour le territoire frangais.

c. Avantages et limites des iSDM

L'utilisation de modeéles de distribution des espéces pour la prédiction de répartition d’espéces invasives
s’est révélée efficace et précise lorsque les données d’occurrence de I'espéce ciblée étaient connues
(Lauzeral, 2012). D’'une maniére, générale, les modéles corrélatifs sont de bons descripteurs des champs
potentiels de distribution des espéces lorsque les caractéristiques environnementales de celles-ci sont

relativement bien connues (Beerling et al,, 1995).

Cependant, les modéles corrélatifs sont basés sur la détection d’une corrélation entre les données de
distribution de I'espéce et les variables de prédiction environnementales utilisées par le modéle (Robertson
et al, 2003 ; Beerling et al, 1995). Cela peut s’avérer étre réducteur lorsque la modélisation concerne les
espéces invasives. En effet, les modeéles corrélatifs prétendent que les aires de distribution modélisées
correspondent a 'ensemble des sites pouvant étre occupés par I'espéce ciblée, en accord avec la théorie de
I'équilibre de I'espece (Jiménez-Valverde et al, 2008), alors que cet équilibre s’avere étre rarement atteint,
rendant les résultats modélisés restrictifs a un moment donné de linvasion (Beerling et al, 1995). De plus,
ces modeéles apparaissent comme statiques au regard de leur efficacité a prévoir les occurrences de
nouvelles invasions lorsqu’ils sont projetés dans un autre contexte spatial, montrant des différences de
niche écologique d’une espece entre son environnement natif et son aire d’invasion (voir Fernandez et al.
2012). Fernandez et al. (2012) répertorie un certain nombre d’études montrant que la prise en compte de
la variabilité climatique a plusieurs échelles temporelles (mensuelles, annuelles) peut améliorer la qualité et

la compréhension des limites géographiques de distribution.

d. Alternatives aux modeéles iSDM

Récemment, des techniques alternatives ont été développées pour la modélisation des espéces n’ayant
pas encore atteint leur équilibre (Austin, 2007). L'idée qui émerge des débats entre modélisateurs est que
les modéles décrits comme « conservateurs », autrement dit avec un niveau de risque relativement faible,
ont tendance a sous-estimer les milieux ou I'espéce ciblée pourrait « potentiellement » s’installer, pouvant
alors avoir des conséquences sur les politiques de gestion et de controle de I'invasion (Jiménez-Valverde et
al., 2008). Robinson et al. (2010) ont donc proposé un modéle permettant de contourner les risques de
sous-estimation et de limiter les risques de causalité en utilisant une approche « déductive », a 'aide d’un
modele de systéme d’information géographique (SIG), appelé « Weighted Linear Combination » (WLC), ou
les regles imposées sont dictées par une combinaison de données empiriques et de connaissances d’experts
(Robinson et al, 2010). L'objectif principal est de d’augmenter le nombre de sites correctement prédits
(vrais positifs) au détriment d’'un plus grand nombre de faux positifs. Ainsi, ils ont établi une série de 5
modélisations avec des niveaux de risque différents. Ces modélisations ont ensuite été soumises a une

validation statistique (receveir operating characteristic -ROC- ; first threshold determination method -
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TDM- ; voir Robinson et al. 2010). L’avantage de cette méthode réside en la facilité d’utilisation et de
lintuitivité de lPoutil « WLC », qui plus est largement utilisé dans le domaine de la cartographie

(Malczewski, 2000).

Une approche temporelle est proposée par Fernandez et al. (2012) pour 'amélioration des prédictions
obtenues par les iSDM. Pour cela, ils ont utilisé des données climatiques disponibles a I'échelle de la planéte.
Ainsi, 19 couches de données climato-environnementales, d’'une précision de 10km?, ont été extraites de la

base de données Wordclim ([I] http://www.worldclim.org/bioclim) et deux jeux de données

environnementales complémentaires, pour la quantification des variations interannuelles, ont été tirées de
la base de données agro-climatique mondiale de la « Food and Agriculture Organization (FAOCLIM-2,
2005) et du Réseau Global Historique de Climatologie (GHCN, 1992), le tout sur une période de 49 ans
(1950-1999) (Fernandez et al,. 2012). Afin de démonter leurs résultats, les auteurs ont appliqué leur
démarche a 10 espéces: 6 plantes, 2 amphibiens, | insecte et | oiseau. Le logiciel utilisé se nomme

MAXENT v3.3.1, développé par Phillips et al. (2006, in Fernandez et al, 2012).

Pour 60% des espéeces dans leur aire native et 70% dans leur aire d’invasion, I'utilisation de la combinaison
de données climatiques interannuelles et mensuelles a montré une amélioration significative de la capacité
du modeéle a prédire précisément la distribution des espéces. De plus, l'utilisation unique de données
interannuelles s’est avérée étre plus mauvaise que la combinaison précédente (Fernandez et al., 2012). En
revanche, il est important de tenir compte lors de I'interprétation des résultats que la qualité des données
climatiques d’entrée, et donc la fiabilité et la densité des stations climatologiques utilisées sur le territoire
modélisé, peuvent s’avérer incertaine. De plus, au-dela de la difficulté déja mentionnée des modéles iSDM a
projeter correctement la distribution des espéces dans leur aire d’invasion (Jiménez-Valverde et al, 2008),
l'utilisation de données climatiques plus fine a permis aux auteurs de démontrer que les espéces ne sont pas
toujours limitées par les mémes facteurs climatiques dans leurs aires natives et d’invasion (pour 30% des

especes testées, Fernandez et al. 2012).

2. Modélisation statistique corrélative : exemples de «techniques de

profils ».

a. Modeéles CEMS (Crisp Envelope Model), ou modeles de « classification nette »

Parmi ces modéles « CEM » se trouve la grande famille des modéles bioclimatiques. Ce sont quelques

exemples de ces outils qui sont présentés ci-dessous.

Principe. Le modeéle de « classification nette », qui sont répertoriés parmi les modéles bioclimatiques le
plus utilisé et décrit dans la littérature est le modele BIOCLIM, développé depuis 1986 par Nix (in
Beaumont et al., 2005). Le logiciel BIOCLIM est un modéle bioclimatique qui utilise des parametres d’entrée

mensuels ou hebdomadaires (suivant la disponibilité¢ et les objectifs du modélisateur) tels que la

> Dans la littérature (Xu & Hutchinson, 2013), CEM se référe parfois a « Climatic Enveloppe Model », qui concerne
sensiblement les mémes catégories de modéles.
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température maximale et minimale, les précipitations, les radiations solaires et I'’évaporation, afin d’en
dériver 35 paramétres bioclimatiques plus précis nécessaires a la modélisation ([I]

http://www.worldclim.org/bioclim). La liste de ces paramétres est disponible en Annexe I. A noter que ce

nombre de parameétres a évolué depuis la création du modele, passant de 12 a 16, puis 21, 24, 28 et 35. Ce
modéle permet une classification des sites en trois gammes, suivant la probabilité de présence d’habitat

potentiel : zone probable ou de cceur (core), zone marginale (marginal) et zone d’absence (absent),

Ce modele est utilisé de maniére générale pour trois tiches principales, qui sont (1) la description de
I'environnement dans lequel I'espéce ciblée a été trouvée, (2) I'identification d’autres sites ou I'espece peut
potentiellement se trouver et (3) l'identification de I'évolution des zones de répartition potentielle sous

différents scenarii climatiques (Beaumont et al,, 2005).

Aujourd’hui, ce modéle a fait 'objet d’'une amélioration par I'ajout de nouveaux packages au logiciel,
(MTHCLIM, BIOMPA et GROCLIM) dénommé ANUCLIM. La derniére version disponible est ANUCLIM

Version 6.1.

Le package MTHCLIM est un module trés pratique pour calculer des projections climatiques sous I'effet
des scenarii de changements climatiques proposés, qui dépendent des données d’entrée disponibles pour le

pays ou la région étudiée (Xu & Hutchinson, 201 3).

La combinaison des packages BIOCLIM et BIOMAP sont les modules les plus utilisés pour cartographier
la distribution des espéces sous les conditions climatiques passées, présentes et futures. lls sont également
utilisés pour projeter les changements potentiels des environnements urbains sous I'effet des changements

climatiques (Xu & Hutchinson, 201 3).

Le package GROCLIM permet de générer des couches d’ « indices de croissance », suivant différents
scenarii climatiques, en fonction des types de sol et des températures notamment. Il permet également de
fournir des couches de données pour d’autres indices jugés pertinents pour la croissance des espéces

ciblées (Xu & Hutchinson, 201 3).

Résultats & limites. L'une des principales critiques du logiciel BIOCLIM réside en l'utilisation de 35
parameétres qui peuvent engendrer une surestimation du modeéle, créant des représentations faussées des
champs potentiels de répartition de 'espéce ciblée et donc une modification de la réalité biologique du
milieu. De plus, lutilisation unique de parameétres climatiques ainsi que la non prise en compte des
interactions biotiques et des processus de dispersion ajoutent a la critique des résultats modélisés.
Cependant, les modéles bioclimatiques sont des outils intéressants pour étudier I'adéquation climatique
d’un environnement donné avec une espéce potentiellement invasive et peuvent méme s’avérer étre parmi
les seuls outils disponibles lorsque peu de données environnementales sont disponibles (in Beaumont et al,
2005). De plus, les auteurs ont comparé l'utilisation du modeéle suivant plusieurs méthodes : () intégration
des 35 parameétres pris en compte par le logiciel, (2) sélection de quelques paramétres jugés les plus
pertinents (au choix du modélisateur, suivant les connaissances de I'espéce ciblée ou les histogrammes de
fréquence de distribution par parameétres produits par le logiciel), avec un nombre de paramétres allant de

3 a 16 (moyenne: 7), (3) création d’un jeu de parametres traditionnellement décrits comme les plus
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significatifs et (4) sélection aléatoire de parameétres. Leurs résultats montrent que, globalement, le nombre

de parametres utilisés pour la modélisation d’'une espeéce donnée est important, bien qu’en moyenne la

différence pour toutes les espéces testées
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moment, les critiques du logiciel sont les mémes que pour le modéle bioclimatique précédent, a savoir la
non-intégration d’interactions biotiques et le nombre trés (voire trop) important des paramétres

climatiques d’entrée (Xu & Hutchinson, 201 3).

b. Modéle FEM (Fuzzy Envelope Model), ou modeéle de « classification continue »

Principe. Le FEM, développé par Roberston et al. (2004) correspond a une version améliorée de CEM,
présenté précédemment. Ce modéle integre la thoérie selon laquelle au sein d’une aire donnée de survie
d’une espéce, certaines conditions sont plus favorables que d’autres, et que ces différences sont continues.
Les modeéles présentés précédemment étaient basés sur la répartition des variables prédicitves en classes
(core, marginal or absent), estimant que les changements se font uniquement d’une classe a une autre sans
pour autant que la différence entre deux données proches de la limite de classes ne soit significative
(Robertson, et al. 2004). Une « classification continue » présente une série continue de coefficients
d’appartenance, allant de 0 a |, utilisable lorsque le découpage en classes précises des données n’est pas
possible ou pas souhaitée. Ainsi, I'utilisation d’un algorithme comme celui expliqué par Hill & Binford (2002,
in Roberstson et al.,, 2004), qui n’a pour le moment que rarement été testé dans le domaine de la biologie,
apparait comme une méthode alternative pour évaluer la potentielle distribution d’une espéce invasive. Les
résultats sont illustrés sous la forme d’une cartographie présentant un continuum de valeurs de possibilité
qui indiquent les variations d’adéquation du milieu pour I'espéce ciblée (Robertson et al, 2004). Afin
d’illustrer leur modéle, les auteurs ont modélisé la prédiction de distribution de trois espéces végétales et
de trois insectes invasifs de trois pays différents (Afrique du Sud, Lesotho et Swaziland), qu’ils ont comparés

aux résultats obtenus par un modeéle de type CEM.

Résultats. Le modéle de classification continue permet globalement d’obtenir des résultats
significativement meilleurs que les modéles de « classification nette ». En les comparant, les auteurs
affirment que les résultats obtenus sont tous aussi bons ou meilleurs que pour les modéles CEM, avec des
performances ‘bonnes’ a ‘excellentes’ (Robertson, et al. 2004). De plus, I'utilisation d’une « classification
continue » leur a permis d’identifier des zones ol le modéle CEM, plus conservateur, prédisait une absence
de risque d’invasion (car en limite de classe) mais avec un potentiel de correspondance d’habitat

relativement élevé.

Limites. La critique premiere faite aux modeéles de « techniques de profils » s’adresse a la non prise en
compte des interactions des variables de prédiction les unes avec les autres. En effet, les différents axes
d’explication de distribution sont traités indépendamment, alors que les modéles de « discrimination de
groupe », basés sur des statistiques multivariées, prennent en considération la structure multivariée des
variables jouant sur la répartition des espéces et peuvent donc étre plus performants, lorsque les données

d’occurrence sont fiables et abondantes (Robertson, et al. 2004).
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4. Modélisation mécanistique

a. Modéles mécanistiques biophysiques (BE¢)

Principe. Ces modéles mécanistiques de distribution d’especes intégrent directement les processus
physiologiques en appliquant les principes « d’écologie biophysique ». L’idée est de réaliser un « pont »
entre les paramétres climatiques, comme pris en compte dans les modéles bioclimatiques, et
caractéristiques biophysiques de l'organisme en question. Ces principes concernent principalement les
phénomeénes de transport : transferts de chaleur, de biomasse et les dynamiques des fluides (Bird et al,
2002, in Kearney & Porter, 2009). Ces phénomenes agissent de maniére simultanée et peuvent étre
caractérisés par des équations mathématiques. lls sont différents suivant les organismes étudiés ; animaux
(ectothermes ou endothermes, petits ou grands, a peau séche ou humide) aussi bien que végétaux,.

Cependant, quels qu’ils soient, des
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comportement, Organizme/objet getld q Y
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potentielle modéle  organisme/objet  détermine

Figure 4 - Diagramme de flux illustrant |'approche mécanistique de ensuite les environnements particuliers
modélisation de la distribution des espéces. . . .
qui sont testés par les contraintes

imposées par le modéle de microclimat, étant donné les traits fonctionnels du systéme en question, et

fournit des données de sortie géoréférencées sur les composantes clés de « fitness ».

Les modéles mécanistiques « biophysiques » peuvent, et ont été, développés pour une grande diversité

d’organismes et s’averent étre tres spécifiques, donc précis, suivant la finesse des informations données

¢ BE : Biophysical Ecology
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pour les parameétres les plus pertinents (Kearney & Porter, 2009). La stratégie mécanistique apporte de
nombreux avantages en termes de compréhension des processus qui régissent les aires de distribution et
de prédiction des invasions, Elle permet par exemple de répondre a I'une des questions qui est souvent
posée en écologie et évolution, au-dela du cadre des especes invasives, qui est « qu’est ce qui limite le
champ de répartition d’'une espéce ? ». Les modéles mécanistiques apportent des hypotheses plus détaillées

et précises concernant |'identification des facteurs limitants.

Limites. lIs sont plus compliqués a construire que les modéles corrélatifs. Les parameétres nécessaires
pour la réalisation de ce genre de modéles demandent une importante collection de données spécifiques
sur I'espéce cible et les parameétres de son habitat, incluant de nombreuses campagnes de terrain et des

validations scientifiques en laboratoire.

b. Modéle « GF » (Genetic Framework)

Principe. Ce modéle mécanistique se base sur la description d’une « niche nutritionnelle » pour
I'organisme ciblé. Cette niche peut étre décrite comme une région nutritionnelle qui délimite I'espace ou le
cycle de vie de l'organisme peut se dérouler. Chacun des éléments, qu'ils soient nutritif, toxique ou
« médicinal », sont représentés par des « rails nutritionnels » le long desquels les composants nutritionnels
se déplacent au fur et a mesure qu’ils sont assimilés par un organisme de I'échelon supérieur de la chaine
trophique. C’est en régulant ses apports en nourriture et en sélectionnant différentes sources qu’un
organisme se « déplace » au sein de sa niche fondamentale nutritionnelle, allant vers les aires avantageuses
pour son fitness et évitant les autres. Ces espaces ne sont pas statiques mais évoluent au fil des demandes

nutritionnelles et des changements d’activités de I'organisme (Kearney et al., 2010).

La transposition de cette niche a I'environnement réel nécessite des informations sur la disponibilité de la
nourriture et les décisions de régulation de I'organisme ciblé. La fonction mathématique qui définit la
« forme » de la niche, qui inclut les contraintes liées aux excés et déficits en nutriments et les autres
composantes relatives au régime alimentaire, apporte des informations importantes sur la prédiction des
réponses de l'organisme (homéostatiques, écologiques et évolutionnaires) suivant les changements de

nourriture (Kearney et al., 2010).

Résultats. L'utilisation de ce type de modele est illustrée par I'étude de la coexistence de 7 especes de
criquet se nourrissant d'un méme spectre de plantes. La niche écologique proprement dite étant similaire,
les auteurs Behmer & Joern (2008, in Kearney et al, 2010) ont démontré que leur coexistence était liée aux
besoins en macronutriments différents des différentes espéces, qui existent au sein d’'un méme habitat avec
des niches nutritionnelles séparées. Ce type de modéle apparait efficace pour déterminer les traits
fonctionnels qui lient 'organisme a son milieu. A défaut de fournir une prédiction fiable de la distribution
potentielle de I'espéce, il peut permettre d’apporter des informations complémentaires sur certains traits

nutritionnels qui sont en jeu pour I'organisme ciblé.

Limites. Comme pour I'ensemble des modéles mécanistiques, cet outil « GF » semble étre compliqué a

utiliser et demande une connaissance sur les conditions environnementales de I'espéce ciblée relativement
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poussée. Cette demande de connaissance est difficilement acceptable pour modéliser des espéces invasives,
qui sont généralement moins bien connues que les espéces autochtones. Une modélisation mécanistique
d’une espéce peu connue se fera au détriment de la qualité de la prédiction malgré les éléments qu’elle peut

apporter sur les traits fonctionnels qui lient 'espéce a son milieu.

c. Modéle « DEB » (Dynamic Energy Budget)

Principe. La théorie de « Dynamis Energy Budget » a été évoquée par Kooijman (Sousa et al, 2008, in
Kearney et al, 2010) et se base sur la maniere dont les organismes puisent et utilisent leur énergie et
matiére, a travers I'ensemble de leur cycle de vie. |l utilise la relation entre la surface et le volume pour
suivre les deux variables d’état : la densité de réserve et le volume structural. Les réserves qui peuvent étre
des graisses, des carbohydrates ou acides aminés sont utilisées et rechargées et n’ont pas besoin de
maintenance des stocks. La structure est la ‘biomasse’ permanente, comme les protéines et membranes, qui
nécessite de I'énergie pour sa maintenance en fonction du volume structural. Le développement, la
croissance et la reproduction sont dynamiquement prédits par le biais de la regle-k dont une fraction sert
aux flux d’énergie et de matiére alors que le reste est utilisé pour la maturation et reproduction. L’élément
fondamental de la théorie DEB est « I'unité de synthése », notée ‘SU’, qui généralise les concepts généraux
enzymatiques des réactions complexes qui induisent plusieurs substrats limitants potentiels. Cette unité est
utilisée pour modéliser le processus ou les substrats ingérés sont transformés en réserves, qui sont ensuite

utilisées (donc transformeées) pour la croissance et les fonctions métaboliques (Kearney et al., 2010).

Résultats. Cette modélisation DEB propose la relation la plus forte entre la densité et la qualité de
nourriture ainsi que les comportements de nutrition de l'organisme ciblé. Lutilisation de cette reégle
dynamique « k » est intéressante pour modéliser la niche d’un organisme par rapport a ses traits
fonctionnels puisqu’il fournit des éléments sur les enjeux liés a la nourriture et le comportement de

I'organisme face a la nutrition.

Limites. A la maniére du modeéle précédent (GF), celui-ci apparait compliquer a utiliser et la fiabilité de la
modélisation dépendra de la finesse des informations disponibles en entrée de modéle. Les limites sont

généralement les mémes que pour les autres modéles mécanistiques.

d. Modéles mécanistiques de dispersion des graines

Principe. Les deux modéles mécanistiques évoqués dans la littérature pour prédire la dispersion de
graines de plantes invasives par le vents sont les modéles WINDDISPER (Nathan et al, 2001) et WALD

(Katul et al,, 2005). Le premier apparait comme plus simple que le second (voire Stephenson et al., 2007).

Pour caractériser les phénomeénes de dispersion des graines, les modélisateurs ont souvent utilisé des
outils « phénoménologiques » dont les courbes explicatives, calquées sur les données de mesures de
terrain, proposent trois types de distribution : Gaussienne, exponentielle inverse et loi de pouvoir inverse,
voire une combinaison des trois. Cependant, afin de comprendre les dispersions observées et générer des

prédictions pour différents contextes et différentes especes, il est nécessaire d'utiliser les modéles
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mécanistiques. Ceux qui permettent de modéliser la dispersion des graines par le vent ont besoin de trois
grandes variables pour fonctionner : la vélocité terminale des graines, la hauteur de « laché » des graines
ainsi que la vitesse du vent (in Stephenson et al, 2007). La vitesse terminale de vélocité est définie par le
taux de chute des graines lorsqu’il n’y a pas de vent et est liée a leurs caractéristiques morphologiques (par
exemple ratio masse/surface). La hauteur de « laché » des graines détermine le temps qu’une d’entre elle
peut passer en lair et donc les conditions de vent qu’elle est susceptible de rencontrer. Le paramétre le
plus complexe qui affecte la dispersion des graines est les mouvements de I'air. Ces derniers peuvent étre a
la fois horizontaux et verticaux, et ils impacteront la répartition des graines différemment suivant les
espéces. Leur interprétation par les modéles peut aussi s’avérer différentes : le modele WINDDISPER ne
permet pas de prédire la dispersion de certaines graines sans employer des vitesses de vent dignes des
ouragans (Katul et al, 2005) tandis que le modeéle plus complexe WALD semble capable de simuler la
dispersion observée de cette méme graine par des vents beaucoup plus faibles et réalistes (Stephenson et
al, 2007), Il existe donc des différences entre ces deux modeéles et, malgré les tentatives de calibration et
de création de correspondance, les résultats obtenus peuvent amener a des prédictions de vitesse de

propagation différentes et des scenarii d’invasions sur- ou sous-estimes.

Le modele WINDDISPER, décrit comme relativement « simple » et considéré comme un modéle de type
« balistique », considére chaque graine comme unique. Chacune posséde des caractéristiques différentes,
basées sur les mesures empiriques. |l est supposé sous-estimer l'aire de dispersion des graines puisqu’il ne
prend pas en compte les phénomeénes de turbulence. Le modéle WALD, plus complexe mais pour autant
moins lourd a calculer que ses homologues mécanistiques complexes, est plus @ méme de simuler les
événements de dispersion longue-distance. Il est dérivé d’'un modéle de dispersion stochastique 3D simplifié

modélisant les phénomeénes purement physiques de la dispersion des graines (Stephenson et al., 2007).

Résultats. Le modéle WINDDISPER a donné la meilleure description de la dispersion par le vent des
graines lorsqu’elles sont relachées par I’homme, mais ni I'un ni I'autre des modeles n’a été fiable pour
modéliser la dispersion naturelle. Les auteurs attribuent ces limites a mauvaise fiabilité des données utilisées

sur la vitesse du vent.

Limites. Le modele WINDDISPER omet certains paramétres qui jouent un réle important pour prédire
la dispersion des graines par le vent. Sa simplicité le rend cependant plus accessible et facile d’utilisation. En
revanche, certains modéles plus complexes sont décrits comme lourds a produire et a utiliser, bien que les
résultats obtenus soient meilleurs. Le modéele WALD apparait donc comme un bon compromis entre une
simplicité d’usage aux résultats peu fiables et un outil trop complexe mais précis dans sa prédiction.
Cependant, son utilisation dans le domaine de la modélisation des especes végétales aquatiques est

restreinte, surtout s’il est utilisé seul.
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5. Autres modélisations écologiques

a. Modélisation climatique : exemple du modeéle CLIMEX

Principe. CLIMEX est un modeéle qui permet a [lutilisateur de prédire le potentiel de distribution
d’organismes par rapport au climat, aussi bien pour les animaux que les végétaux, se basant sur leur
répartition actuelle et leur potentiel d’expansion en fonction de leurs caractéristiques. De plus, le modele
CLIMEX peut étre ajusté manuellement pour certaines des fonctions de réponse climatique, comme les
facteurs de stress et de croissance, afin d’obtenir des résultats satisfaisants au regard de la différence entre
la prédiction du modéle et la distribution actuelle connue. Ceci permet un meilleur ajustement du modeéle a
la réalité de dispersion, avant de pouvoir modéliser la dispersion potentielle de I'espéce dans le futur, en

fonction des paramétres climatiques introduits dans le modele (Kriticos et al,. 2003).

Le modéle CLIMEX comprend deux parties conceptuelles distinctes : une interface relative aux
conditions environnementales et aléatoires, ainsi qu’'un modéle relatif aux caractéristiques de I'espéce.
Linterface de modélisation générique est constituée du cadre du modele, avec les algorithmes, logiciels et
la base de données climatiques, tandis que le modéle « espéce » recueille 'ensemble des paramétres
descriptifs des caractéristiques et des préférences climatiques de I'espeéce modélisée (in Kriticos, et al.
2003). Afin de représenter I'évolution de I'espece, le modéle CLIMEX utilise un indice de croissance
annuelle (annual growth index, Gla) pour décrire le potentiel de croissance de I'espéce sous des conditions
climatiques favorables, auquel sont ajoutés 4 facteurs de stress, qui sont la température (froid - chaud) et
humidité (sec — humide) (dans le texte : cold, hot, dry and wet). Cela permet de décrire la probabilité,
pour I'espéce donnée, de survivre et se développer sous des conditions de stress particuliéres. Les indices
de croissance et de stress sont calculés par semaine, avant d’étre inclus dans un index global annuel

d’adéquation climatique, appelé Ecoclimatic Index (El), exprimé en pourcentage.

Les différentes réponses de I'espéce face aux contraintes climatiques sont basées sur la littérature et sur

I’état des connaissances en termes de physiologie et d’écologie de I'espéce.

Afin d’illustrer leur modeéle, Kriticos et al. (2003) ont décidé d’étudier d’Acacia Nilotica spp. indica, une
sous espéce du gommier rouge, originaire de I'Asie du sud et désormais invasive en Australie (Wilson,
1985). Les auteurs ont donc utilisé les données disponibles, pour I'Australie, de précipitation mensuelles
moyennes, de températures minimales et maximales journaliéres et d’humidité relative de l'air a 09:00 et
15:00. A cela s’ajoute une simulation de 'humidité du sol, générée grace a un modeéle adapté de Fitzpartick
& Nix (1969). Enfin, les résultats obtenus par le modéle ont été couplés a un Systéeme d’Information

Géographique (SIG), afin de créer des cartes thématiques (Kriticos et al,. 2003).
Les différentes étapes d’utilisation du modele CLIMEX sont les suivantes :

Projeter la distribution potentielle et 'abondance relative d’A.Nilotica ssp. indica en Australie, pour
les conditions climatiques actuelles, en se basant sur sa distribution globale en respect avec le
climat ;

Définir la sensibilité du modéle de distribution en fonction des changements climatiques ;
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Examiner le potentiel pour les systémes culturaux de s’adapter a la menace d’invasion par
A.Nilotica spp. indica.
Enfin, la distribution potentielle de 'espece modélisée par CLIMEX a été validée en utilisant la

distribution naturalisée compleéte de I'espece, en comprenant I'Australie.

Le modéle a ensuite été utilisé, apres validation, pour modéliser la distribution potentielle d’A.Nilotica spp.

indica face a une série de scenarii d’altération du climat.

Résultats. Les conclusions concernant la dispersion de I'espece sous I'effet de changements climatiques
démontrent clairement que les risques d’invasion seront fortement augmentés, et ce quel que soit le
scenario climatique injecté dans le modéle (évolution des précipitations de +/- 10%, valeur du coefficient
d’El entre 0.8 et 0.4, relatif a 'augmentation de I'efficacité de la plante a utiliser I'eau disponible —Water Use
Efficiency). Le modéle a également permis de déterminer les limites du front de propagation au sud et a
I'ouest, notamment a cause des facteurs de stress important, avec de longues périodes de froid et de sec au
sud par exemple. Les stress climatiques sont donc correctement pris en compte par le modéle. En
revanche, il apparait étre trés sensible aux variations d’évapotranspiration (modélisée par I'efficacité a
utiliser 'eau disponible —Water Use Efficiency). Les auteurs suggérent que cette forte sensibilité est liée au
fait que lindice utilisé (WUE) ne tienne pas compte de I'impact de I'augmentation du taux de CO,
atmosphérique sur le potentiel de la plante, mais ne reflete que I'augmentation/diminution d’eau et de
précipitations. L'importance que joue 'augmentation du CO; atmosphérique sur le métabolisme des plantes
doit donc étre mieux étudiée pour pouvoir décrire de facon plus optimale I'effet des changements
climatiques (Kriticos et al, 2003). Enfin, la comparaison des deux indices utilisés (Indice de Croissance et
indice « écoclimatique ») a permis de constater que l'aire au sein de laquelle la plante ciblée peut pousser
est bien plus étendue que celle ou la plante peut persister et se reproduire, a I’heure actuelle. Le potentiel

d’invasion peut donc étre estimé de cette maniére.

Limites. A la suite de I'exploitation des résultats, les auteurs ont relevé plusieurs limites a I'utilisation de
ce modeéle. Tout d’abord, le modele CLIMEX étant basé sur des facteurs climatiques, il ignore les facteurs
non-climatiques qui conditionnent également 'adéquation entre une espéce et les habitats potentiels. Ces
facteurs sont, entre autres, I'hydrologie locale (présence de cours d’eau, plaines d’inondation, zones
humides...), les types de sols (ratio de sable et d’argile, relief et topographie), 'occupation des sols et les
perturbations ponctuelles (agriculture, exploitation agro-forestiere, zone d’ombrage,...) (Kriticos et al,.

2003).

b. Modélisation des chaines trophiques : Ecopath with Ecosim

Principe. Le logiciel « Ecopath with Ecosim » est un outil trés utilisé pour explorer les dynamiques des
chaines trophiques et évaluer les objectifs de gestion des populations, notamment dans les lacs et
particulierement pour la gestion des stocks de poissons impactés par la péche (mais pas uniquement). Cet
outil nécessite d’avoir des données sur les équilibres de biomasse de la chaine trophique, qui sont ensuite

utilisées comme base pour simuler la projection des dynamiques de populations dans le temps (Christensen
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& Walters, 2004). Initialement développé par Polovina en 1984, il a depuis fait I'objet de nombreuses
améliorations avec I'apparition des packs Ecosim et Ecospace, aujourd’hui regroupés sous le logiciel ‘Ecopath
with Ecosim’ (in Christensen & Walters 2004). En revanche, le challenge proposé par Langseth et al. (2012)
est d’appliquer ce modéle pour I'évaluation de I'impact d’especes invasives et la prédiction de I'invasion dans
le temps. En effet, il est difficile d’introduire des valeurs de biomasse initiales pour les espéces invasives qui

commencent a envahir le milieu.

L'une des méthodes proposées pour contourner ce probléme est de simuler une biomasse plus
importante que la réalité (concept appelé « forcer la biomasse ») et établir un coefficient de mortalité
surréaliste afin de compenser ces aberrations. L’autre possibilité évoquée est de générer deux modeles
distincts, pré-invasion et post-invasion qui permettent d’évaluer les effets d’'une invasion mais pas d’obtenir

des données de dynamique d’invasion précises (Langseth et al, 2012).

Dans les faits, les auteurs ont testé et comparé quatre méthodes différentes pour adapter le modéle aux
espéces invasives. lIs ont (I) forcé les valeurs de biomasse, (2) augmenté la valeur initiale de biomasse, (3)
diminué la valeur initiale de biomasse mais joué sur les facteurs de dynamique, (4) joué sur la vulnérabilité
des interactions proies-prédateurs. A noter que les trois derniéres méthodes se basent sur des données

réellement observées, ce qui n’est pas le cas de la méthode (1) (Langseth et al,, 2012).

Afin d’illustrer les résultats des différentes méthodes, les auteurs ont appliqué leur propos a 4 espéces
invasives des lacs Michigan et Huron (USA) : Bythotrephes longimanus (cladocére épineux), Dreissena
polymorpha (Moule zébrée), Dreissena bugensis (Moule Quagga) et Neogobius melanostomus (gobie a taches
noires).

Résultats. L'utilisation du logiciel « Ecosim with Ecopath » est compatible avec la modélisation de
Pinvasion des lacs par des espéces exotiques, aussi bien des mollusques que des poissons, mais la prédiction
exacte du timing et de la magnitude des phénomeénes d’invasion dépend assez fortement de la méthode
utilisée. De maniere générale, le choix des méthodes se joue entre les principes de « forcer » ou
« d’adapter » le modeéle aux données disponibles. Les auteurs préconisent d’utiliser la méthode (1) lorsque
les séries temporelles complétes pour les valeurs de biomasse (de I'espece ciblée mais aussi de I'ensemble
de la chaine trophique) sont disponibles et que les objectifs sont principalement d’évaluer les effets de
Pinvasion sur I'écosystéme. Le choix d’'une méthode (2), (3) ou (4) est préférable lorsque les objectifs sont
de prédire I'invasion future et de mettre en place des stratégies de gestion. En revanche, le choix de la
méthode reste a I'appréciation du modélisateur. Le modéle (2) reste le plus simple d’utilisation alors que la

méthode (4) permet d’affiner 'impact de I'invasion sur les interactions proies-prédateurs.

Limites. Bien que I'utilisation du logiciel soit compatible avec la modélisation de I'invasion d’écosystémes
lacustres par des espéces animales, il n’existe a I'heure actuelle de trame commune et facilement applicable
pour tout modélisateur. Le choix de la méthode utilisée pour contourner les difficultés liées a la nature du
modele reste a I'appréciation de [lutilisateur, ce qui ne permet pas une comparaison des résultats

potentiellement obtenus. De plus, cette étude est assez innovante dans son domaine et demande a étre
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suivie d’amélioration du modele. Les auteurs préconisent la création d’un plug-in additionnel par les auteurs

du logiciel pour améliorer les capacités de prédiction de I'invasion des lacs.

6. Modeles spatio-temporels

a. Méthode des surfaces de niveau

Principe. Les auteurs M. Planck et B. Base (2008) proposent dans leur article de modéliser le front
d’invasion d’espéces végétales en utilisant le principe de la méthode des surfaces de niveau. Ce modéle
étant basé sur des données uniquement spatiales, il n’est pas considéré comme un modéle de niche
écologique (Sillero, 2011). Cest une technique numérique qui permet le suivi d’'un élément mobile
déformable (en l'occurrence : I'aire de répartition d’'une espéce végétale invasive) qui se déplace au sein
d’'un milieu donné (ici : la zone géographique étudiée). Cette méthode permet de contrer les éventuelles
erreurs que peut rencontrer le modele mathématique en certains points (deux « particules » se retrouvent
trés proches l'une de lautre, des aspects géologiques ou de terrain viennent perturber le front de
propagation,...). De plus, il est adaptable aux plantes se développant de fagcon non-homogéne sur un
paysage donné, comme la trés grande majorité des espéces envahissant les berges des cours d’eau.
L'implémentation de 'hétérogénéité de distribution se fait en entrant des valeurs de vitesse de propagation
propre a chaque type de substrat, topographie ou type de terrain (lacs, riviéres, plaines, foréts,...). De plus,
une valeur de vitesse négative peut étre intégrée pour les zones faisant I'objet de mesures de contréle ou
d’opérations visant a stopper ou limiter I'invasion. Enfin, des événements stochastiques peuvent étre ajoutés
au modele lorsque les plantes modélisées présentent des caractéristiques de dispersion longue-distance

aléatoire importantes pouvant jouer sur I'effectivité de prédiction du modeéle (Basse & Plank, 2008).

Les fonctions d’entrée du modéle sont les zones initiales de répartition de I'espéce concernée, ainsi que
les vitesses de propagation du front de colonisation au cours du temps et de 'espace, définies en fonction

des informations disponibles (topographie, type de sols, type de terrain,...).

Résultats. Les auteurs ont appliqué leur modéle a une plante de la famille des Scrophulariacées, appelée
Mimulus guttatus, qui envahit les berges des cours d’eau de Nouvelle-Zélande. Il ressort de leur expérience
que la progression de I'invasion est déterminée par la localisation géographique des systémes fluviaux et les
interconnections qui existent entre eux. Lorsqu’une espéce invasive est installée sur un bassin versant, la
colonisation de I'ensemble de la vallée est relativement rapide, mais le passage d’un bassin versant a l'autre
est limité par le peu de connexions naturelles. C’est pour cela que les confluences ont un réle important

dans I'envahissement de bassin vallée jusqu’alors préservées (Basse & Plank, 2008).

Limites. Ce modeéle permet de prendre en compte les effets d’'une dispersion longue-distance aléatoire,
mais il nécessite alors une grande connaissance de I'espece et des conditions climatiques qui touchent
environnement modélisé. Les auteurs proposent d'intégrer la probabilité qu'une tempéte disperse les
graines de la plante modélisée suivant un processus de Poisson, émettant I'hypothése que la probabilité

qu’un nouveau site soit colonisé est liée a la taille de I'actuel champ de répartition de 'espéce.
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b. Modéles de champs d’expansion

Dans le cas d’invasions des cours d’eau par des poissons exotiques, il est possible de prédire I'avancée du
front d’expansion a I'aide d’'un modeéle des champs d’expansion (Gamma transit time model), développé par
Matis et al. (1992, in Browncombe et al. 2012). Le principe est le calcul, en mois/km, du temps de transit
pour chaque site ou I'espéce a été recensée I'année précédente, calculée en fonction de la distance du site

par rapport au champ d’expansion précédent et la date de détection.

Principe. Le fonctionnement de ce modéle consiste en la description de la probabilité qu’une
« quantité » de temps x passera avant qu’un évenement donné (noté f8) arrive, a une certaine vitesse
donnée (a). Les auteurs ont adapté le modeéle a leurs données en jouant sur les valeurs d’évenement (f) et
de vitesse d’occurrence (a). La vitesse de dispersion n’étant pas la méme vers 'amont (remontée) et vers
laval (dérive des larves), le modéle peut étre adapté au linéaire concerné. Plus de détails sur les
caractéristiques du modéle sont disponibles dans la littérature (Matis et al. 1992, Browncombe et al. 2012).
Le modéle ainsi développé a été testé avec des données d’occurrence de Neogobius melanostomus (Gobie a

taches noires) entre 2009 et 201 | de cours d’eau canadiens.

Résultats. La capacité du modeéle a prédire le champ d’expansion du front d’invasion du gobie a taches
noires s’est révélée bonne pour les données de 2009-2010, mais mauvaise pour les données de 2010-201 1.
Les auteurs I'expliquent par l'introduction accidentelle de poissons utilisés pour la péche, en tant qu’appats.
En effet, le modéle ne permet pas de prévoir le déversement de seaux d’appat dans les cours d’eau, mais
reste efficace dans la prédiction de I'invasion des cours d’eau par les poissons déja introduits. Le modele de
temps de transit gamma s’est avéré étre un outil utile pour prédire divers aspects du champ d’expansion du
gobie a taches noires. Il permet de prédire I'avancée du front d’invasion sans avoir de données de densité
précises, ce qui apparait étre une information difficile a obtenir de par la disparité des méthodes d’analyse
et de prélevement. De plus, la comparaison de la modélisation et des occurrences relevées permet
d’identifier les sites ou la dispersion a été accentuée par une introduction humaine (Brownscombe et al.,

2012).

Limites. La densité de population peut étre un facteur important pour augmenter la dispersion d’une
espece piscicole. En effet, lorsqu’'une population augmente et que les habitats d’'un secteur se retrouvent
saturés, les individus sont d’autant plus poussés a chercher de nouveaux habitats et la vitesse de dispersion

peut rapidement augmenter.
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Discussion

Une revue de la littérature sur la modélisation des espéces invasives montre qu’il existe une quantité
importante de modéles, dont la plupart est basée sur la prédiction de niches écologiques. Tous n’ont pas
été présentés dans ce rapport. De plus, la majorité des modéles sont essentiellement appliqués aux
invasions terrestres. Prédire la niche écologique d’organismes aquatiques apparait plus difficile au regard des
caractéristiques particuliéres des cours d’eau, lacs et autres zones humides. Certains modéles sont tout de
méme appliqués a la détermination des niches potentielles de ces milieux, pour des espéces invasives aussi
bien que pour des especes rares. En effet, il faut noter que beaucoup de ces modéles ne sont pas
spécifiques aux espéces invasives, notamment les modéles plus généralistes comme les corrélatifs de

« techniques de discrimination de groupe ».

7. Comparaison & adaptabilité aux milieux aquatiques

Les modeles les plus représentés dans la littérature et les plus utilisés en France sont les modéles de
niche écologique. Parmi ceux-1a, les premiers a avoir fait 'objet de comparaison et d’amélioration sont les
modeéles corrélatifs simples (présence/absence) et mécanistiques. Tous les modéles corrélatifs (énoncés
dans ce rapport) sont appliqués et applicables au cas des milieux aquatiques. Des exemples sont disponibles
dans la littérature, aussi bien pour la modélisation de la répartition normale des espéces que pour la
prédiction des champs d’invasion ou I'étude d’habitat potentiel d’espéces rares ou menacées. En revanche, il
est plus difficile de trouver des documents présentant |'application de modéles mécanistiques dans le
domaine de I'écologie en général, donc d’autant plus pour ce qui est des espéces invasives. Cela peut
s’expliquer, d’une part, par I'intérét relativement récent porté a ce type de modéle, mais également par leur
difficulté d'utilisation et d’application. lls nécessitent des connaissances évoluées sur les caractéristiques
abiotiques des espéces ciblées afin d’en modéliser les caractéristiques abiotiques, telles que la physiologie,

les aptitudes d’adaptation, la nutrition, les équilibres de masse, d’eau et d’énergie, le fitness,...

c. Les modeéles corrélatifs

Parmi tous les modeles corrélatifs de présence/absence présentés, aucun ne semble inapproprié a la
modélisation des invasions en milieux aquatiques. Chacun présente des avantages et inconvénients qui leur
sont propres. L'utilisation combinée et moyennée (Vaclavik & Meentenmeyer, 2009 ; Gasso et al., 2012) de
quelques-uns de ces modeles semble avoir fait ces preuves. Le choix des modeéles a privilégier reste a
I'appréciation du modélisateur, bien que quelques orientations puissent étre tirées de la littérature. Ainsi,
les modeéles GLM sont les plus simples et abordables, de méme que les modéeles CART. Les modeles GAM
sont présentés comme un peu plus évolués que les GLM de par la non-linéarité de leurs réponses qui les
rapprochent de la réalité écologique. En revanche, les GLM ont l'avantage de modéliser des relations
paramétriques relativement complexes. De plus, une version « mixe » de ces GLM est parfois utilisée pour

augmenter la précision dite « phénologique » de I'espéce ciblée. Ensuite, les modeles CART sont décrits
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par certains auteurs comme trés fiables pour la modélisation des especes végétales et permettent au
modélisateur de facilement modifier les regles en apportant des connaissances ou observations extérieures.
lIs sont faciles a visualiser et ne sont pas affectés par les éventuels « trous » dans les bases de données. En
revanche, ils sont généralement moins précis que les modeles GLM et GAM et leur fiabilité reste a évaluer
lors de leur utilisation. Les BRT apparaissent comme une amélioration de ces CART en combinant le
principe des arbres de décision a une technique de « stimulation », qui calcule et moyenne plusieurs
modeéles plus « grossiers » au lieu de n’affecter qu’une seule modélisation jugée plus « précise » par le biais
d’un outil de « Machine Learning ». A la maniére des modéles cités précédemment (GLM, GAM et CART),

ils acceptent tous types de réponses (Gaussiennes, Poissons, binomiales,...).

Les modéles GARP sont utiles lorsque les espéces présentent de bonnes capacités de dispersion, mais
trés peu fiables pour les espéces sans dispersion (Stockman et al., 2006). De plus, I'utilisation de données de
pseudo-absence s’avere utile lorsque les données d’occurrence sont denses, mais peut étre un biais si les
points de non-présence utilisés pour la détermination des points de pseudo-absence présentent un fort

risque de présence non décelée ou échantillonnée.

L'utilisation de modeéles de type « Random Forest » est a proscrire lorsque le modélisateur chercher a
interpréter les résultats et parameétres qui ressortent de la modélisation. Le trés grand nombre d’arbres
généré rend 'examen de chacun d’eux fastidieux voire impossible. En revanche, la qualité de la modélisation
est prouvée et s’explique par la propriété qu’acquiert ce genre de modéle en multipliant les arbres pour
établir la relation entre les variables de réponses et les variables prédictives, a savoir le faible —voire nul-
risque de sur-ajustement (Prasad et al.,, 2006). La combinaison d’'un modéle RF a un autre modéle corrélatif
de présence/absence peut permettre d’extraire les points forts de chacun d’eux : une modélisation fiable

(RF) ainsi qu’une interprétation claire (BRT, CART, GAM,...).

D’une maniére générale, I'étude comparative des modéles mécanistiques et corrélatifs suggéere que ces
derniers sont aussi voire plus performants que les modéles mécanistiques de maniére générale (Robertson
et al, 2003). Cette comparaison doit cependant étre modérée de par lutilisation souvent légérement
différente qui est faite de ces modeéles. Ainsi, Robertson et al. (2003) proposent une utilisation progressive
des différents modeéles en fonction de I'évolution des connaissances sur I'espéce ciblée. lls préconisent
P'utilisation de modéles corrélatifs simples lorsque la biologie et la répartition de I'espéce ne sont pas
correctement connues. Ces modeéles peuvent ensuite étre itérativement redéfinis pour produire des
modéles de nature plus mécanistique et plus complexe, mais aussi plus précis. Enfin, lorsque cela est
possible, les auteurs proposent le développement de modeéles écophysiologiques, capables de simuler les
mécanismes considérés comme a la base des corrélations existant entre la distribution des espéces et les
variables de prédiction (Robertson et al., 2003). Les modéles mécanistiques permettent de perfectionner le
choix des paramétres a prendre en compte pour la modélisation. Cela réduit la flexibilité dans le choix des
parameétres par rapport aux modeéles corrélatifs, avec comme bénéfices une meilleure explication des
résultats et un pouvoir de prédiction plus important (Kearney et al,, 2010). Pour plus de précisions sur les
avantages et inconvénients des modeles corrélatifs et mécanistiques, le tableau comparatif de Kearney &

Porter (2009) est reporté en Annexe Ill.
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Une combinaison des modeéles mécanistiques et corrélatifs semble étre adaptée dans certains cas. Ainsi, la
comparaison des résultats qu’ils fournissent pour une méme espéce sur un méme territoire peut permettre
d’améliorer la confiance en ces résultats ou, dans le cas contraire, de critiquer et nuancer les résultats
obtenus par I'un et l'autre des modéles. Une deuxiéme possibilité est d’utiliser un modéle mécanistique
pour développer des couches spatiales fortement ‘proximales’ sur lesquelles baser la modélisation
corrélative (Austin, 2007). Une modélisation basée sur la biophysique peut transformer des variations
journalieres ou annuelles de paramétres abiotiques (température de l'air, radiation solaire, vent, humidité,
température du sol) en variables composites biotiques, « filtrées» a travers les interactions
morphologiques, physiologiques et comportementales de 'organisme avec son environnement. L’utilisation
de ce genre de variables plus indépendantes permettrait d’améliorer I'interprétation des modélisations
corrélatives. Enfin, une modélisation mécanistique peut permettre dans certains cas d’exclure des aires
géographiques qui ne sont pas du tout adaptées a I'espéce ciblée et qui, par modélisation corrélative,

semblaient étre invasibles (Kearney & Porter, 2009).

d. Le cas particulier des modeéles bioclimatiques

Le modéle bioclimatique le plus développé dans ce rapport est le modéle BIOCLIM, ainsi que son
évolution ANUCLIM. L’avantage de BIOCLIM est la prise en compte d’un certain nombre de paramétres,
ou tout du moins la possibilit¢ de considérer un grand nombre de paramétres climatiques. En effet,
l'utilisation des 35 parameétres lors de la modélisation a tendance a surestimer les aires de distribution des
espéces ciblées. En revanche, le choix de quelques uns de ces parameétres, motivés par les connaissances du
modélisateur et les dires d’experts, peut contribuer a la précision du modéle. En revanche, I'absence de

parameétres autres que climatiques reste I'un des points faibles de ces outils bioclimatiques.

Par contre, les derniéres avancées offrent des perspectives trés intéressantes. Par exemple, I'utilisation
d’un modele de « classification continue » permet d’obtenir un niveau de détail plus important et limite les
risques, générés par une classification nette, d’exclure ou d’inclure des valeurs proches des seuils de
classification dans un zonage qui ne lui correspondrait pas. De plus, les auteurs (Robertson et al, 2004)
soulignent le fait que les données climatiques utilisées pour les modéles sont généralement calculées sur la
base de moyennes établies sur de longues périodes (précipitations moyennes annuelles, température
moyenne annuelle,...), tandis que les données d’occurrence d’une espéce sont établies sur une période plus
courte, avec des caractéristiques climatiques qui peuvent différencier des moyennes annuelles introduites
dans le modeéle. L'utilisation de modéle FEM permet de limiter I'impact que ces incertitudes de mesure
peuvent avoir sur la classification des zones en « probable », « marginale » ou « absente » (Robertson et al,

2004).

Les modéles DMS, dont le logiciel DOMAIN fait partie, présentent des résultats globalement de bonne
qualité. De plus, lors de la validation du modéle, il ressort que les valeurs, de sensitivité ou de spécificité par

exemple, sont élevées et constantes (Welk, 2004).
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Enfin, le logiciel ANUCLIM s’est avéré tres efficace pour modéliser différents scenarii climatiques,
présents, futurs ou passés. L'intégration de nouveaux packages en plus du logiciel BIOCLIM accentue la
légitimité de cet outil et améliore la qualité des prédictions. En revanche, son utilisation pour la

modélisation d’invasions des milieux aquatiques reste a prouver.

Les modeéles bioclimatiques ne sont pas applicables a toutes les especes et tous les milieux. Leur
utilisation pour modéliser les plantes invasives des zones humides n’est pas fiable. Les zones humides sont
des écosystémes avec une couverture végétale azonale. La présence et la distribution spatiale de ce genre
de végétation est souvent liée a la topographie locale, la géologie ou a un type de sol particulier, plus qu’a
des conditions climatiques. Les motifs de distribution des masses d’eau et des zones humides sont
généralement indépendants de la répartition des précipitations. De plus, ces zones ont tendance a adoucir
les températures extrémes et les états d’hygrométrie, qui sont a la base des habitats des plantes de zones
humides (Welk, 2004). Il apparait donc difficile de prédire la dispersion d’espéces invasives de zones

humides a partir de modéles bioclimatiques.

Il est important de distinguer la distribution de I'espace d’établissement potentiel et la prédiction de
I'espace d’invasion. Tandis que la prédiction de I’établissement potentiel sur le long terme et a large échelle
peut se baser sur les caractéristiques de 'espéce ciblée, de son aire d’invasion et /ou de son aire d’invasion
par le biais de modéles bioclimatiques, I'invasivité et le taux d’invasion sont principalement déterminés par
des processus plus locaux, qui s’additionnent, et qui sont modélisables de maniére plus fiable par des

modeéles corrélatifs statistiques ou mécanistiques (Welk, 2004).

e. Les modeles mécanistiques

Deux grands cas sont présentés dans ce rapport : la modélisation de la niche écologique d’animaux,
suivant plusieurs méthodes, ainsi que la modélisation de la dispersion de graines par le vent. Pour ce qui est
de la premiére partie, les auteurs Kearney et al. (2010) proposent, dans la mesure du possible, de
combiner les 3 outils pour réaliser un modéle mécanistique général. Les modéles « BE » et « GF » sont
tous deux structurés pour relier les variables environnementales au fitness de I'organisme via les réponses
fonctionnelles. Il existe donc certaines similarités dans le fonctionnement de ces outils. lls expliquent sous la
forme d’'un espace multidimensionnel (climatique et nutritionnel respectivement) la facon dont les
organismes font face a leur environnement, les conséquences sur I'état de I'organisme et les réponses qu’ils
mettent en place ainsi que les conséquences en cas de non adaptation. Le modeéle « BE » crée des liens avec
les gradients environnementaux a travers les changements spatio-temporels de climat, de terrain, de
végétation, de type de sol,... tandis que le modeéle « GF » crée des liens a travers les changements spatio-
temporels de la disponibilité et des types de nourriture. Enfin, le modéle « DEB » fournit une approche
dynamique pour modéliser les événements, physiologiques et de développement, qui lient les conditions de
température et de nutrition au fitness des organismes. En fonction du type de nourriture et du microclimat
sélectionnés (et donc de la température et du taux de perte en eau), le modéle « DEB » peut étre utilisé

pour déterminer les conséquences sur la croissance, la reproduction, le développement et le stockage, avec
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des retours intéressants. Ainsi, les modeéles « GF » et « BE » apportent la structure principale pour étudier
les interactions des individus avec leur environnement et comment elles impactent I'état des organismes
(température, nutriments et équilibre en eau), tandis que l'outil « DEB » modélise la maniére dont les
conditions thermiques et nutritionnelles se traduisent en croissance, développement et reproduction

(Kearney et al., 2010).

Ces approches peuvent sembler loin du cadre de la prédiction des espeéces invasives, mais sont
intéressantes lorsque I'on chercher a affiner le degré de détail des modeéles de prédiction. Tout d’abord, ils
sont applicables aux écosystéemes aquatiques (cours d’eau, lacs, zones humides,...) puisque ce sont les
données d’entrée qui servent a la définition de la niche écologique de I'espéce ciblée. Ainsi, bien que les
niches des cours d’eau soient plus difficiles a modéliser, a cause de leurs caractéristiques particuliéres,
Pinterprétation des modéles qu’il est possible d’obtenir grace a ces modeéles mécanistiques peut apporter

des éléments supplémentaires pour la mise en ceuvre de mesures de controle.

Pour ce qui est de la modélisation de la dispersion des graines par le vent, deux outils ont été présentés :
WINDDISPER et WALD (in Stephenson et al, 2007). Tandis que le premier a trés vite montré ses limites
d’utilisation, notamment liées au fait que beaucoup de paramétres de dispersion sont oubliés par le modéle
(exemple : les phénomeénes de turbulence du vent), le second apporte quelques perspectives, bien qu’elles
soient limitées. Ce genre de modéle, notamment WALD, peut permettre de mieux appréhender la
dispersion des plantes invasives par les graines emportées par le vent, afin d'améliorer les mesures de
contréle et de développer de nouvelles techniques pour limiter les invasions végétales. En revanche, la
propagation des graines par le vent n’est pas le moyen de dispersion le plus utilisé par les plantes qui
envahissent les milieux aquatiques. Il peut tout de méme étre envisagé de combiner différentes approches
pour affiner les prédictions. Certains modéles permettent de définir les niches écologiques potentielles et
réalisées des espéces sur la base de paramétres abiotiques. En revanche, la différence entre ces deux types
de résultats (niche potentielle et réalisée) laisse penser que ces prédictions peuvent étre améliorées. Le
modeéle CLIMEX, par exemple, se trouve limité par les dispersions longue-distance de certaines espéces
végétales. L'utilisation du modéle WALD pour ajouter aux modeéles bioclimatiques des données de
dispersion aléatoire longue-distance permettrait d’améliorer la prédiction des invasions végétales. Une
derniére perspective peut étre évoquée, bien qu’elle ne soit pas reprise dans la littérature pour le moment.
Les traits de dispersion des graines par le vent sont différents de ceux pour la dispersion par les eaux ou les
animaux. Mais ce modéle peut étre adapté a ces cas qui, bien qu’ils soient différents, peuvent avoir des
similarités. Par exemple, la dispersion par les eaux des graines et propagules va dépendre du taux de graines
lichées, de la force des courants et des conditions hydrologiques du cours d’eau, d’éventuels seuils,
barrages ou obstacles aux écoulements, etc., en plus des caractéristiques morphologiques et physiologiques

de ces agents de dispersion.
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f. Les autres modeles écologiques

Le modele CLIMEX permet de comparer laire potentielle de croissance de la plante modélisée avec laire
de persistance et de reproduction, ainsi que I’évolution suivant les scenarii climatiques et de stress de ces
deux indices. Cela permet d’évaluer le potentiel d’invasion de I'espéce et de rendre compte des risques que
présente I'espéce ciblée suivant les scenarii climatiques testés. Enfin, la comparaison de la différence entre
ces deux aires (croissance vs. reproduction/persistance), pour un méme scenario mais pour différentes
espéces invasives peut aider a hiérarchiser les actions a entreprendre et les espéces a traiter en priorité.
Cependant, l'utilisation de ce modéle CLIMEX pour les espéces invasives des milieux aquatiques ne semble
adaptable qu’aux plantes rivulaires et nécessiterait une modification de certains parametres. En effet,
linvasion des berges par des espéces végétales dépend pour beaucoup de I'état de la ripisylve en place et
de son fonctionnement écosystémique. Pour ce qui est des espéces tapissant le lit des cours d’eau, leur
potentiel d’invasivité ne dépend pas des paramétres utilisés par le modéle CLIMEX (écarts de température
de lair, humidité du sol, pluviométrie) mais de parameétres plus axés sur la physicochimie de I'eau,

'ombrage, les conditions hydrologiques et hydrauliques, etc...

Le modeéle basé sur les interactions au sein des chaines trophiques des écosystémes présentés dans ce
rapport est le logiciel ‘Ecopath with Ecosim’. Utilisé pour étudier les interrelations au sein des lacs, il est
possible de I'appliquer a des espéces invasives pour prédire les effets qu'une invasion peut avoir sur les
autres especes. Ce logiciel est donc tout a fait adapté a certaines masses d’eau, et pour des espéces
animales. La prospection de méthodes plus facilement applicables par le modélisateur devrait permettre
d’améliorer la qualité des prédictions et d’étendre leur utilisation. Peut-étre est-il également possible
d’adapter ce type de modéle a d’autres écosystémes aquatiques, comme les cours d’eau, sous réserve de
pouvoir établir correctement les équilibres de biomasse entre les espéces et les individus dans un milieu

plus ouvert.

g. Les modeéles spatio-temporels

Le modéle des niveaux de base (Basse & Plank, 2008) semble étre adaptable a n’importe quel type de
région, au-dela de la Nouvelle-Zélande, puisque qu’il n’intégre que des facteurs de vitesse de propagation et
de caractéristiques de la plante modélisée. Il est également imaginable que d’éventuels freins a la dispersion
soient ajoutés au modéle, tels que les barrages, barriéres écologiques ou autres mesures de controle, en
modifiant les vitesses de propagation de I'espéce a I'approche de ces obstacles. En revanche, cette méthode
des surfaces de niveaux ne prend pas en compte les événements climatiques et hydrologiques qui, bien
qu’ils puissent étre intégrés dans la formulation de la vitesse moyenne de propagation, joue un role
évidemment important dans l'invasion des cours d’eau. Enfin, il semble difficile a utiliser dans le cas de la

modélisation d’espéces animales.

Le modeéle des champs d’expansion étant présenté dans ce rapport dans le cas de la modélisation de
Pinvasion de cours d’eau par des espéces piscicoles, son adaptabilité aux milieux aquatiques n’est pas remise

en question. De plus, il a permis, dans ce cas précis, de distinguer les fronts de population « naturels »,
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c’est-a-dire développés par linvasion des individus déja présents I'année précédente, et les fronts de
population générés par des introductions postérieures par I’homme —ici : déversement de sceaux contenant
des appats de péche. Cependant, celle modélisation ne tient pas compte des propriétés biologiques et
écologiques des espéces et de leur environnement mais s’appuie uniquement sur I'évolution des fronts
d’invasion des années précédentes et la vitesse d’avancée de ce front. L'utilisation de ce type de modéle
peut donc étre conseillée lorsque la qualité des données de densité et de taille des populations n’est pas
fiable et que le modélisateur possede des informations sur les avancées précédentes des fronts d’invasion.
Dés lors que des données plus précises sur I'occurrence des individus ainsi que sur les caractéristiques de
I'espece ciblée et du territoire concerné sont disponibles et fiables, le modélisateur devrait se tourner vers
un modéle corrélatif. En revanche, il n’est pas anodin de noter que ce genre d’outils de type « spatio-
temporel » commence a étre utilisé pour un nouveau challenge en matiéere de modélisation : prédire les

effets d’actions de controle et de lutte sur les phénomeénes d’invasion.

8. Les questions relatives a la modélisation en général

h. La niche écologique

Dans le cas des milieux aquatiques, les niches écologiques présentent des caractéristiques qui leur sont
propres. En effet, certaines dimensions sont particuliéres aux organismes aquatiques, tels que la
température de I'eau, 'oxygéne dissous, la prédation, la structure de I'habitat,... Certains paramétres,
comme la température, présentent des gammes particulieres du fait que le milieu soit liquide. De plus,
certains parameétres jouent un role plus important lorsqu’ils sont combinés (exemple : ratio de nutriments
Azote/Phosphore) que s’ils sont pris en compte séparément (Lewis, 2009). Ce genre de données est
difficilement accessible a I'échelle de la France. En revanche, de telles informations peuvent étre utilisables
et accessibles pour un bassin versant ou un cours d’eau donné et peuvent alors servir a perfectionner la
modélisation a une échelle plus locale. Les auteurs Xu & Hutchinson (2013) répertorient également certains
parameétres abiotiques, autres que des données climatiques, qui peuvent permettre une amélioration de la
qualité des modélisations, qui peuvent étre accessibles a différentes échelles suivant la finesse des données.
Ces paramétres sont notamment les types de sols, 'occupation du sol et les variables morphologiques de

terrain.

i. La question des données

Lors de I'étude d’une invasion biologique se pose la question des caractéristiques de I'espece ciblée a
prendre en compte. En effet, il est théoriquement possible d’avoir des informations sur I'habitat de I'espéce
dans son aire d’origine qui peuvent étre différentes de celles concernant I'habitat de son aire d’invasion.
Dans les faits, la disponibilité de ces informations est rarement aussi simple. L’utilisation des caractéristiques
des habitats de I'espece au sein du milieu qu’elle envahit pour la modélisation de son champ d’invasion

fournit des résultats plus précis que l'utilisation des caractéristiques de son aire d’origine. De plus, la qualité
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et la quantité des données d’entrée sont cruciales pour obtenir des prédictions de distribution fiables
(Welk, 2004). Cela permet également, lorsque les données sont disponibles pour les deux milieux, de
comprendre les conditions écologiques tolérées par I'envahisseur et les différences environnementales qui
peuvent exister (Mau-Crimmin et al, 2006). Mais dans les faits, il faudrait avoir des données d’occurrence,
au sein de laire d’invasion, sur une période de 150 ans pour créer une modélisation vraiment fiable par
rapport a la grande échelle potentielle d’invasion de certaines espéces, notamment végétales. L’unique
utilisation de données d’occurrence de l'aire d’invasion semble donc ne pas permettre une prédiction large
et fiable. Les auteurs préconisent donc de coupler ces données aux caractéristiques connues de I'espece

dans son aire native afin d’optimiser la qualité des modélisations (Welk, 2004).

j. Applicabilité aux Milieux Aquatiques francais ?

L'applicabilité de ces difféerents modéles aux milieux aquatiques de France dépend essentiellement des
données qui sont disponibles sur le territoire. Quelques informations sont disponibles a I'échelle du pays. Il
est possible d'utiliser le réseau hydrographique « Pan-European River and Catchment Database », produit
par Vogt et al. (2007), qui peut ensuite se découper en fonction des localisations étudiées. Des données
climatiques globales sont disponibles sur le site www.worldclim.org ([1]) ainsi que dans la littérature (cf.

Hijmans et al, 2005).

La deuxiéme condition générale qui limite 'application de ces modeéles concerne la qualité et la quantité
de données sur les organismes ciblés. Si certaines espéces ont fait I'objet d’études plus ou moins poussées,
d’autres restent trés méconnues. Tres peu d’informations sont disponibles sur les invasions par les
macroinvertébrés par exemple. Les espéces les plus étudiées sont celles qui ont un impact directement

visible ou ayant une forte implication économique.

9. Perspectives

Les outils corrélatifs et mécanistiques de modélisation de la distribution des espéeces font actuellement
l'objet d’amélioration, comme lintégration de changements des traits et d’évolution des attributs
fonctionnels des espéces avec le temps et les changements climatiques. Ces fonctions sont déja applicables
aux modeles mécanistiques puisqu’ils permettent d'inclure la variation spatiale de traits afin de donner
l'occasion d'étudier les adaptations de la variation géographique. En revanche, si un modéle mécaniste n'est
pas paramétré correctement par rapport a cette variation, il sera d'une moins bonne précision (Kearney &

Porter, 2009).

A I'heure actuelle, les modélisateurs s’attachent particulierement a améliorer la modélisation a partir de
données de « presence-only » (Robinson et al, 2010). Par exemple, les modéles appelés « fuzzy
membership functions » (FMF) (Robertson, et al. 2004) permettent de mieux rendre compte de
limportance relative des conditions favorables et de la continuité des différences de conditions (in

Robinson et al,, 2010).
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Le modele écologique conceptuel décrit par Doren et al. (2009) apporte une réflexion sur des facteurs
autres que climatiques et environnementaux a considérer dans I'étude de la dispersion d’espéces invasives.
En effet, les auteurs proposent de prendre en compte le role que I'espéce invasive joue au sein de
I'écosystéeme qu’elle envahit une fois installée, considérée comme « espéce ingénieur », en incluant les
altérations qu’elle génére sur les différents facteurs conducteurs, jouant eux-mémes un réle important sur
les espéces natives et exotiques. De plus, ce modéle prend en compte que I'espéce invasive est a son tour
affectée par les facteurs environnementaux, les activités humaines (restauration, transport, mesures de
controle,...). Les principaux facteurs dits « conducteurs » qui régulent la propension d’'une espéce invasive
a coloniser comprennent les facteurs écologiques qui s’appliquent aux écosystéemes d’origine, tels que le
climat, 'hydrologie, la topographie, le sol, la qualité de l'eau, les perturbations (ex. incendies,...). Ces
facteurs affectent a la fois les espéces autochtones et allochtones. En revanche, certains facteurs
conducteurs sont apportés par les espéeces invasives au cceur du milieu qu’elles colonisent, établissant alors
de nouvelles regles en termes « d’invasibilité ». Ces facteurs représentent les caractéristiques qui touchent
a la fécondité, la dispersion par propagules, I'hybridation, la persistance des graines, I'altération des qualités
chimiques, physiques et géomorphologiques du milieu, etc. De plus, certains paramétres liés a 'homme
participent a |'établissement d’espéces exotiques, soit en favorisant certaines caractéristiques propres a
espéce concernée, soit en impactant négativement les espéces indigénes qui se retrouvent alors

défavorisées.

La prise en compte des pressions humaines peut permettre, dans certains cas, d’améliorer la qualité de
prédiction des modeéles. En effet, les modeéles climatiques sont les plus utilisés, mais ont tendance a
suréstimer le potentiel de dispersion. Certains facteurs, tels que la densité de population, I'occupation du
sol (notamment agricoles) et la position des villes peuvent jouer sur la dynamique de dispersion d’espéces
invasives (Hulme 2003). Dans le cas des milieux aquatiques, les politiques de controle, les barrages et autres
aménagements anthropiques sont connus pour avoir des impacts sur la dispersion des espéces invasives, et
leur prise en compte dans la modélisation ne peut quaméliorer la prédiction. L’étape suivante sera

lintégration dans les modéles des dynamiques comportementales entre les individus (Kearney et al., 2010).

Certaines améliorations des modeéles existants offrent des perspectives intéressantes en termes de
précision des résultats obtenus. Les travaux de Fernandez et al. (2012) sur Iintégration de données
climatiques plus fines (combinaison des échelles de temps interannuelles et mensuelles) s’averent étre plus
précis dans la prédiction des aires de distribution des espéces invasives et permet d’identifier des facteurs
climatiques limitant I'expansion d’'une espece dans le milieu qu’elle envahit, parfois différents de ceux
limitant leur développement dans leur milieu naturel. L’'une des limites de ce modele, qui ouvre des
perspectives d’amélioration futures, réside dans le traitement égal des especes végétales et animales quelles
qu’elles soient, sans prendre en compte leurs capacités de dispersion qui leur sont propres ni I'échelle
spatiale a laquelle ces espéces interferent (Fernandez et al, 2012). Ces travaux sont d’autant plus
intéressants que les variations climatiques (température, pluviométries) sont des facteurs abiotiques

particulierement impactant lorsqu’il s’agit de modéliser I'invasion des milieux aquatiques.
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Cette amélioration est également en cours de développement pour la nouvelle version du logiciel
ANUCLIM. Elle devrait permettre une prise en compte de variables climatiques (exemple : précipitations) a
une échelle mensuelle, ainsi que I'ajout d’informations concernant les types de sols, dans la modélisation.
De plus, 'une des critiques principales des modeéles bioclimatiques, qui est la trop grande quantité de
parameétres utilisés par les modéles, pourra étre contournée pour les espéces dont I'état des connaissances
sur leur biologie ne permet pas un ajustement manuel. En effet, un assistant devrait étre intégré pour
pouvoir améliorer la sélection des parameétres les plus significatifs pour la répartition de I'espéce ciblée.
Bien que cela soit déja possible actuellement, par le biais des histogrammes de fréquence de distribution
des parameétres par exemple (pour le logiciel BIOCLIM) (Beaumont et al., 2005), cette fonctionnalité devrait

étre améliorée dans les versions futures du logiciel (Xu & Hutchinson, 201 3).

Aux vues de ces discussions, la prédiction des invasions par la modélisation pour les milieux aquatiques,
ainsi que pour tous les milieux en général, semble étre possible et propose des types et usages diversifiés
en fonction des objectifs et des données disponibles. Cette prédiction permet de cibler les actions et plans
de mesure et controle a mener pour limiter voire stopper la progression des espéces invasives ciblées. Ces
outils sont disponibles depuis plusieurs années déja, et des actions de controle ont déja été mises en place
suite a ['utilisation de ces modeles. Un champ nouveau s’est alors ouvert pour la modélisation : celui de la
prédiction des actions et mesures de contréle sur les processus d’invasion. C’est dans ce cadre que Brown
et al. (2012) cherchent a mesurer les effets de mesures de contréle sur les vitesses de propagation. L’étude
qu’ils publient étudie I'impact que peut avoir la fragmentation des habitats. lIs en déduisent que les espéces
invasives sont, de maniére générale, plus susceptibles d’étre affectées par des fragmentations peu fréquentes
mais a large échelle que des actions plus fréquentes mais plus petites. Ces conclusions ont été tirées de
modélisations spatio-temporelles a une et deux dimensions et apparaissent aujourd’hui comme précurseurs

dans ce domaine (Brown et al, 2012).

Pour finir, un nouveau domaine de la modélisation est en pleine extension. Il est possible de prédire les
effets que peuvent avoir les changements climatiques sur I'invasion des milieux par des espéces exotiques.
Etant donné la situation actuelle, il est également urgent de comprendre les impacts que peuvent avoir ces
modifications du climat sur d’autres parameétres tels que la destruction des habitats, les pertes de
biodiversité, etc. Bien qu’il n’y ait pour le moment que peu de preuves de l'impact du réchauffement
planétaire sur la biodiversité, de nombreuses études suggérent que cette menace pourrait dépasser la
disparition des habitats au rang de pire ennemi de la biodiversité (Leadley et al, 2010, in Bellard et al,, 2010).
Les modéles de pertes d’especes et de biodiversité ne sont pour qu’a leurs débuts. D’importantes
améliorations peuvent étre apportées, comme par exemple la prise en compte des co-extinctions, I'étude
des nouveaux facteurs de perte de biodiversité, etc. (Bellard et al., 2012). Le challenge est grand (cf. Annexe

IV) mais des résultats peuvent dépendre I'avenir de tous nos écosystémes.
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Conclusion

La distribution des espéces invasives est aujourd’hui principalement déterminée par les facteurs de
dispersion humains, qu’ils soient directs ou indirects. Ainsi, il faut porter une attention particuliére aux
facteurs tels que la disponibilité sur le marché et lutilisation qui en est faite (ornement, pisciculture,
aquariums)... De plus, de nombreuses espéces connues comme invasives, voire nocives, sont toujours
disponibles sur le marché. C’est notamment le cas d’espéces végétales d’ornement, telles que la Jacinthe
d’eau (Eichhornia Crassipes) qui n’est certes pas classée comme invasive mais considérée comme telle par les
scientifiques. Limiter les risques d’invasion commencerait par I'arrét de la commercialisation de ces espéces
exotiques. Se pose ensuite la question des espéces autochtones mais devenues envahissantes par leurs
fortes capacités d’adaptation et la dégradation des habitats. La lutte contre ces organismes passe par une
amélioration de la qualité écosystémique des milieux et une non-dégradation des habitats. En effet, la
prévention reste la méthode de lutte contre les espéces invasives la plus efficace et la moins onéreuse

(Moyle & Light, 1996).

Lors de l'utilisation de modéles, la prédiction des champs de dispersion de ces espéces dépend fortement
de la qualité des données d’entrée et du choix des variables climatiques utilisées (in Lauzeral 2012). Dans le
cas ou l'occurrence de I'espéce est connue, sa modélisation permet d’obtenir dans certains cas des
informations complémentaires, notamment sur 'évolution potentielle des niches écologiques entre le milieu
d’origine et le milieu récepteur. D’'une maniére générale, la relation entre les facteurs climatiques et la
distribution des espéces peut étre affinée et améliorée en y intégrant une plus grande quantité
d’informations, comme des séries de données sur I'occurrence des espéces, provenant par exemple des
collections des musées nationaux d’histoire naturelle, des programmes de gestion de la ressource naturelles
et des différents efforts de recherches écologiques sur le long terme (Fernandez et al, 2012). C’est en
améliorant la compréhension des réponses spécifiques a des facteurs et variations climatiques particuliéres
que l'on pourra se préparer correctement et prendre les décisions les plus efficaces et appropriées pour

répondre aux phénomeénes d’invasion de nos milieux aquatiques dans le futur.

Au regard des exemples présentés dans ce rapport, nombreuses sont les opportunités qui s’offrent aux
modélisateurs qui cherchent a prédire la dispersion d’espéces invasives au sein des milieux aquatiques. Les
modéles corrélatifs de présence/absence sont, pour le moment, les plus utilisés dans ce domaine. En
revanche, les avancées qui sont faites concernant les modéles bioclimatiques laissent penser qu'ils seront,
dans un futur proche, de plus en plus amenés a bousculer I'ordre établi. De plus, le potentiel qui reste a
développer est de bonne augure pour la suite, au regard des améliorations en cours, telles que celles

promises par les modéles de « classification continue ».

Enfin, une discussion plus technique et recherchée de I'applicabilité de ces modéles aux cas francais
nécessiterait une connaissance plus approfondie du monde de la modélisation et des conditions réelles de

terrains.
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Annexes

Annexe I : Liste indicative des espéces exotiques considérées comme envahissantes dans les milieux
aquatiques d’eau douce en métropole établie a partir des travaux du groupe IBMA (novembre

2011) (source : Mazaubert et al. 2012)

Espices végétales

Nom latin Nom vernacul aire

Acernegundo Erablevert, érable 4 feuilles de fréne

Azolla fillculoides
Baccharls halimilfalia

Azalle, azolla fausse-filicule, azolla fausse fougére

Sénecon en arbre, baccharis A feuilles d*arrache

Buddlejo dovidii

Buddléia, arbre aux papillons

Egerfa densa

Egérie dense

Elodea cona densis

Elodée du Canada

Elodea nutia i

Elodée de Nuttal, dlod &e A feullles étroites

Fallopia japonica, Reynoutria faponica

Renoude du Japan, mnoude de Slebold

Ludwigia g randflora, Lud wigia u ruguayensis

Jussie & grandes fleurs

Ludwigla peploides Jussie & petites fleurs, jussie rampante, ju ssie faux-pourpier
Myrion hwllum aqualicum My riophylle aguatique, myriophylle du Brasil
Espices animales
Nom latin Nom vernaculaire
Aedes albopictus Moustique tigre

Amelurus melas

Paisson-chat

Branta cana densis

Bernac he duCanada

Carassius gibelio

Carassinargenté

Corblewla luminalls

Corbicule striolée

Corbleula luminea

Corbicule

Cygnus olor Cygnetuberculé
Dikerogammaru s villosus Gammare pailu
Dreissena polmorpha Drelssé ne

Eehinogammarus berilloni

Echinogammarus tichintus

Eriocheir sinensis Crabe chinois
Gambusia holbrookl Gambusie
Gammarus roeselil

Lepomis glbosus Perche-solell
Myocastor covpus Ragondin
Ondatra zibethicus Rat musqué

Orconectes limosu s

Ecrevisse américaine

Oxyura famaicensis

Erismature rousse

Pacifastacus lenluscilus

Eerevisse signal, écrevisse de Californle

Potamopy rgus antipodarum

Patamopyrgu s, fausse limnée

Procombarus darkii

Ecrevisse de Louisiane

Proterorhinus semilunaris

Gobie deaudouce

Pseudorasbora parnva Pseudorasbora
Sanderlucloperca Sandre
Silurus glanis Silure glane
Threskiornis ae thiopicus Ibis sacré

Rapport de Projet personnel - Baptiste Marteau - M2 IMACOF — Février 2013




Invasions biologiques en milieux aquatiques : modéles prévisionnels de dispersion.

Annexe Il : liste des paramétres bioclimatiques pris en compte par le module BIOCLIM, ainsi que

des paramétres dérives de ces paramétres bioclimatiques (source

: www.worldclim.orglbioclim)

BIOCLIM uses monthly or weelkdy vales of
s maxithum temperature
s minimum temperature
» rainfall
s radiation
s evaporation
to derive the following bioclimatic parameters:

s P1.
s P2
s P3
= P4
= P5.
= P&
= P7.
= P8
= P9
= P10
= P11
= P12
= P13
= P14
= P15
= Pl6
= P17
= P18
= P19
= P20
= P21
=« P22
= P13
= P24

= P25

= P16
« D27
« DIE
« P29
« P30
« P31
« P32
« P33
« P34
s P35

Anmual Mean Temperature
Mean Diurnal Range(Mean({period max-min})

. Isothermality (P2/P7)

Temperature Seasonality (Coefficient of Variation)
Max Temperature of Warmest Period

. Min Temperature of Coldest Period

Temperature Annual Range (P3-P6)
Mean Temperature of Wettest Quarter

. Mean Temperature of Driest Quarter

. Mean Temperature of Warmest Quarter
. Mean Temperature of Coldest Quarter

. Annual Precipitation

. Precipitation of Wettest Period

. Precipitation of Driest Period

. Precipitation Seasonality(Coefficient of Variation)
. Precipitation of Wettest Quarter

. Precipitation of Driest Quarter

. Precipitation of Warmest Quarter

. Precipitation of Coldest Quarter

. Anmial Mean Radiation

. Highest Period Radiation

. Lowest Period Radiation

. Radiation Seasonality (Coefficient of Variation)
. Radiation of Wettest Quarter

Radiation of Driest Quarter

. Radiation of Warmest Quarter

- Radiation of Coldest Quarter

- Anmual Mean Moisture Index

. Highest Period Moisture Index

. Lowest Period Moisture Index

- Moisture Index Seasonality (Coefficient of Variation)

- Mean Moisture Index of Highest Quarter MI
- Mean Moisture Index of Lowest Quarter MI
- Mean Moisture Index of Warmest Quarter

- Mean Moisture Index of Coldest Quarter
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Annexe lll : Comparaison des modéles corrélatifs et mécanistiques, d’aprés Kearney & Porter (2009).

Tablke 1 A comparison of mechanistic and correlative approaches to species distribution modelling

Mechanistic (physiological) Correlative (statistical)

approches

approches

Advantages of mechanistic

approches

Advantages of correlative

approches

Concepiualization
Theoretical basis Energy/mass balance,

Probability, statistical

‘climate space’, mechanistic  theory, pattern

concepualization
of the Hutchins ordan
niche

Maodel sdection Prescribed [vadanis
of an encrgy balance
equation)

Cienerality High generality acmss
(ransferability)  environments bt
and precision  potentially low

precision

Drata requiremenits

Species data Functional raits,
(morphology
physiological and

behaviouml
PESPONSCE)

Prescribed — encrpy
balance equations
demand specific
independent varables

Spatial data

Scale Prescribed — highly
proximal (scale of an

individual organism)

Model fitting
Parameters Trait values, energys”
mass (ransfer

cocliiciants,

physiological esponse

curves [may themselves

be parameterized
statdstically)

retopnition, often
considered in the
context of the
Hutchinsonian niche
ot habitat

CONCEpLS

Flexible (numerous
alporithms and variable
selention procedures,
. Pegression,
AT eniropy,
pobnomial/linear
lerms)

Local amlysis often with
high precision, although
chaoice of variables
and fining steategy
can be ailoved for
emphas ing
penerality or precision

Cocumence data

Grounded in physico-
chemical prindples,
prowides mechanistdc
wnderstanding of undedying

processes

Energy/mass balance
equation provides a
common frame
of reference

Soope of applications extends
o non-equilibdumsnovel
Clibcumstances

Dimctly applies physiological

{presence only, presences understanding to range

absence or
abundance records)

Flexible

Flexible

Dimensionless
cocffidents

pradiction. Can be applicd

when oocurrence data is

imited ot in non-equiibiums

novel circumsiances
Less subjectivity in variable
selection

Less subjectivity in variable
selection

Robust because paramaers
are extimated independently

of the (peographical ranges
abundanee) data

Can implidgtly incorporate any

process, biotic or abiotic,
statistically associated with
the independent variables,
can be wsal to develop
hypotheses abou
underlying processes

Can be more casily
tailored to fit availble
data

Motre likely 1o
capture a limiting
processes, less likely 1o
overesimate potential
mnge

Exploits a more
commonly available
daia source

While directly related
(prowimal) environmenial
variables are preferable,
can exploit a wider range
of proxy spatial data
types

Can use data seis of a
wider range of scales,
Cn Caplure processes al
different scales writhin

a single model

Pragmatic becanse
parameters are estimated
feom a single dataset
within a single analytical
framewnrk
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Meochanistic (physiological)

Correladve (smdstical)  Adwantapes of mechanistic

Adwvantapes of corrdatve

approches approches approches approches
Geographical Expliat Implicit Permits assessments of the  Easier to incorpomte
vartation (plastic degree of peographical geographical wariation
and penetic) variation and nference because it is indirecdy
on its adaptive represented in the
significance oocurrence data
Exnlutionary Expliat Implicit Permits explicit consideration Can exploit readily
chanpe of evolution, avoids availible datasers o
confounding with other set up testable hypotheses
processes that may alver abour the past evoluton
environmental associations  of taits
through dme
Inference
Crupaat Fitness components Dimensionless habime  Highly interpretable Provides a simple ourp
(survival, performance, suitability indices or ecologically, may serve indirecdy representng
development, extimates of probability  as inpir into other many different proccsses
growth and reproducdive of occurrence or process models (e
capacity) abundance dizpersal)
Validation and ~ Validatdon through Fir evalnared apainst Binlogically grounded Often casier bocanse model
evahiaton independent original oocurrence and independent of the consrmeton and validarions

empitical studies (field

and kboratory), eg. of
behaviour, body temperamre,
energy and Waer menover,
evaluation

against independently
observeal occurrence

mput data, subsets data vsed to derive the
of orignal data left model

aside for

validaton, or (rardy)

ndependent dam

on distribution

and abundanoes

evaluation uses a single,
readily available dataset and
anahyrical framewnrk
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Annexe IV : Challenges et (source : Bellard et al., 2012).

Issues Challenges
Quantitative
Climate scenarios @ —_—
Scale choice ® p S CERTTRRE Multiplly,{uudies
Positive effects ® —— Q
: Biodiversity Gathée morp data
Biodiversitystudied /5| -~ | |laee L. ...
(Number of species, taxonomy loss ¢
bias , type of biodiversity) e
@ Extend study focus
Species responses
(dispersal abilities, adaptative AR
capacity, extinction debt, -
species vulnerability) \
Resource/biotic factors i o7 <rennn.] Develop new tools
(Resources, Co-extinctions) &7
Ecosystems issues e 3 d
(Tipping points) ing complexity
Other drivers g SI—
(Synergies)
Qualita

Figure 5 Issues and challenges for climate change drven biodi-
versity loss. Examples of each are presented and discussed in the
main text. The issues are in the first box, which represents the
main factors of uncerrainty and the direcdon of the likely current
bias (green factors and arrow down is a likely overestimation,
while red factors and arrow up is a likely underestimation; both
can occur simultaneously, according to the approach taken in
different studies; black factors and question marks are for
unknown direction of misestimaton; double arrow means very
large expected effect). Challenge types range from guantitagve
(such as increasing the number of studies and the quantty of
available dara, or exrend the focus of smdies w include more
factors) to more gualitagve ones (developing new twols and
progressing in resolving complexity).
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