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Structure des communautés marines: approche
intégrative et modélisation mathématique
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Objectif du cours

 Présenter des méthodes et concepts théoriques pour étudier :
1. ladynamique spatio —temporelle des communautés marines
2. lerole de la biodiversité marine dans le fonctionnement des écosystemes marins
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Objectif du cours

 Présenter des méthodes et concepts théoriques pour étudier :
1. ladynamique spatio —temporelle des communautés marines
2. lerole de la biodiversité marine dans le fonctionnement des écosystemes marins

 Approche intégrative permettant de tester des hypotheses mécanistes.

 Modeles incluant des traits individuels (physiologie, comportement) pour répondre a
des problématiques au niveau des populations et des communautés::
 Permet d’utiliser des données aux différents niveaux pour confronter le modele
 Approche mécaniste / sensibilité structurelle
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Introduction : un bref survol de Uenvironnement

oceéanique
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Dynamique océanique horizontale

Les traits blancs montrent
la circulation des courants.
Des tourbillons se forment
quand elle est perturbée par
la terre ou d'autres courants.
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Dynamique océanique horizontale

Les traits blancs montrent
la circulation des courants.
Des tourbillons se forment
quand elle est perturbée par
la terre ou d'autres courants.
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Zone pélagique

] Structure verticale
Océan ouvert

Couche épipélagique ou euphotique

200m

1000 m

Couche bathypélagique

3000 m

Couche abyssopélagique

Zone benthique

~ 71% de la surface de la Terre (361 . 10° km?)
~ 97.5% de 'eau sous forme liquide ou de glace
~ 1.335.10° km3

Profondeur moyenne : 3688 m

Profondeur maximale : 10 971 m (Fosse des
Mariannes, Océan Pacifique)

La pression augmente de 1 bar tous les 10
metres.
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Densité de l’eau et propriétés thermiques

Salinité moyenne de 'eau de mer: 35,5 g. kg™*

Masse volumique de l'eau pure 4 4°C: 1000 kg.m™3

Masse volumique de 'eau pure a 20°C: 998,2 kg.m~

Masse volumique de 'eau de mer
(salinité = 35,5 g.kg~1)420°C: 1026 kg.m™3

Eau de densité maximale

Congélation

3

Ph

Température (°C)

ase liquide
(densité

décroissante si la
température

décroit)

Phase solide (densité
croissante si la température
décroit)

Phase liquide (densité
croissante si la température
décroit)

(24,7 g.kg™1,—1,332°C)

Eau pure

5 10

1 ] 1 | 1
15 20 25 30 35 40
Salinité (g.kg™1)
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Densité de l’eau et propriétés thermiques

Salinité moyenne de 'eau de mer: 35,5 g. kg™*

Masse volumique de l'eau pure 4 4°C: 1000 kg.m™3

Masse volumique de l'eau pure 4 20°C: 998,2 kg.m ™3

Masse volumique de 'eau de mer
(salinité = 35,5 g.kg~1)420°C: 1026 kg.m™3

Capacité thermique : 4186 kJ (réponse
thermique lente)

Température (°C)

Transport thermique : par diffusion (lent) et par
forcage externe (vents) ou par convection.

Eau de densité maximale

Congélation

Phase liquide
(densité

décroissante sila
température

décroit)

Phase

croissante si la température

Phase liquide (densité
croissante si la température
décroit)

(24,7 g.kg™1,—1,332°C)
solide (densité

décroit)

Eau pure

5 10

15 20 25 30 35 40
Salinité (g.kg™1)
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Profils de température et salinité en fonction des saisons

Température Salinité
012 1|5 2|O 2|5 oC 38,0 3|8’2 5:8,4 3|8’6 PSU
| I | e O I | v
50 50 -
Hiver \
S : 5
® Printemps D
T 100 2 1004
g Eté S
a o
1000 ¢ 1000 |
3000 § 3000 §
m m
Méditerranée
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Profondeur

Profils de température et salinité en fonction des saisons

Température Salinité
0 10 15 °¢ > 1015 200 pey
0 1 1 > O 1 1 t >
25 25
Hiver 5
S
>0 Printemps E 50
O
75 Eté “ 75
100 100
250 § 250
m m
Mer Baltique
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Profils de nutriments dans une colonne stratifiée

Profondeur

Chu

Nutriment dissous

Absorpti}n

Rela

fgage

v

Pycnocline
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Upwellings

* Upwelling = courant ascendant d’eau océanique
profonde, plus froide que les eaux de surface et souvent
plus riche en nutriments;

* Favorise la production primaire et la présence de
régions a plus forte biodiversité;

* zones d’'upwelling favorables aux pécheries;

« Exemples de courants les plus importants :
» le courant du Humboldt au large du Chili et du
Pérou;
» le courant de Californie
> le courant des Canaries (NW Afrique)
» le courant du Benguela (Afrique du Sud)
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Viscosite et mouvements dans l'eau

Mesure de la viscosité

Coefficient de viscosité cinétique : v =~ 10~ °m?.s71
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Viscosite et mouvements dans l'eau

Mesure de la viscosité

Coefficient de viscosité cinétique : v =~ 10~ °m?.s71

Importance relative de la viscosité

inertie _ vitesse x longueur _ vi Re > 1 :viscosite negligeable

Nombre de Reynolds : Re= ¢ o ents =~ viscosité v Re « 1 : viscosité prépondérante
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Viscosite et mouvements dans l'eau

Mesure de la viscosité
Coefficient de viscosité cinétique : v =~ 10~ °m?.s71

Importance relative de la viscosité

inertie vitesse x longueur l
Nombre de Reynolds : Re= = ek g =z
frottements viscosité v

Re > 1 :viscosité négligeable
Re « 1 :viscosité prépondérante

Baleine / nage

Thon/ nage

Crustacée (zooplancton) / saut
Ciliés / nage

Grosse diatomée / chute

Eau filtrée par du zooplancton

Bactérie / nage

108
107
102
1071
1072

—_—

— Nage efficace

— Importance de la
diffusion

===
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Irradiance et atténuation de la lumieéere

Longueurs d’onde de Uirradiance solaire : 100 a 1000 nm.

Le visible (= 380 a 750 nm) coincide grossierement avec le spectre utilisable par la photosynthése (400 a 700 nm),
appelé photosynthetically active radiation (PAR).

L’énergie maximale de la lumiere solaire est pour une longueur d’onde de 500 nm.

450
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I (J.cm™ 2. min~t.um™1)

A
350
1,0 1 1 OON 300
250
E
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0’5 i 4OON 150
100
GGoN v’ . =
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0 1000 2000 A (nm)

Irradiance totale sur 'année pour différentes latitudes

Spectre de Uirradiance a la surface de la terre |
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La theorie DEB (Dynamics Energy Budgets) :

bioenergetique et ecologie
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La théorie DEB

* Théorieinitiee en 1977 (Kooijman et Metz), fondée sur des principes premiers

* Vise a décrire les flux d’énergie au sein d’un organisme pour expliquer la croissance et la reproduction a partir de la
consommation de ressources dans un environnement variable
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Théorie fortement utilisée au sein de UIFREMER (développement d’un groupe AQUADEB dans les années 2010)
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La théorie DEB

Théorie initiée en 1977 (Kooijman et Metz), fondée sur des principes premiers

Vise a décrire les flux d’énergie au sein d’un organisme pour expliquer la croissance et la reproduction a partir de la
consommation de ressources dans un environnement variable

Théorie fortement utilisée au sein de UIFREMER (développement d’un groupe AQUADEB dans les années 2010)

Base de données («add_py pet») contenant un nombre croissant de modeles biologiques couvrant de nombreux
domaines du vivant

Adaptée au développement de modeles eécologiques

Largement confrontées aux observations

Chaire MMB - Aussois, 15— 19 juin 2026



La théorie DEB est une alternative a la theorie MTE

Ecology, 85(7), 2004, pp. 1771-1789
© 2004 by the Ecological Society of America

TOWARD A METABOLIC THEORY OF ECOLOGY

James H. BRown, 124
with JAMES . GiLLooLy.! ANDREW P. ALLEN,! VAN M. SAVAGE.?? AND GEOFFREY B. WEsT??

James Brown Geoffrey West
« Taux métabolique : 1942 - 1940 -
loi d’allométrie (isométrie) : R = ROMb (Huxley, 1932)
loi de Kleiber : R = RyM3/* (pour la majorité des vertébrés supérieurs)

 LaloideKleiber s’oppose alarelation R = ROMZ/3 qui s’explique par la géométrie euclidienne
 LaloideKleiber ne fonctionne pas pour les petits organismes, les végétaux... et a de nombreux contre — exemples.

 LaThéorie Métabolique de 'Ecologie propose une explication de la loi de Kleiber fondée sur la structure fractale du
réseau capillaire qui permet la distribution de U’énergie aux cellules dans un organisme vivant.
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d’apres Kooijman 2000

La théorie DEB utilise la taille comme variable d’état

e Gouramis de méme cohorte, dans le méme milieu,

 la différence de taille s’explique par les interactions
sociales,

* les deux organismes ont des flux métaboliques différents.

Trichopsis vittatus
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Dynamic Energy
Budget Theory
A
Isomo rp he For Metabolic Organisation

3RD EDITION

>N

Le « modeéle DEB Standard »
oo\ TR, o )

Pa

PHILOSOPHICAL
TRANSACTIONS

—OoF—

THE ROYAL Phil. Trans. R. Soc. B (2010) 365, 3413-3428

SOCIETY doi:10.1098/rstb.2010.0166 v
Introduction

Dynamic energy budget theory restores
coherence in biology

Tania Sousal-*, Tiago Domingos!, J.-C. Poggiale? Chaire MMB - Aussois’ 15 —_ 19juin 2026

and S. A. L. M. Kooijman?>




Le « modéle DEB Standard »
oo\ TR, o )

Dynamic Energy
Budget Theory
For Metabolic Organisation

3RD EDITION

N

Pa

Notations:V = L3
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Le « modele DEB Standard » S REONMAN
o SRR o ol

Fon
Dynamic Energy
Budget Theory
For Metabolic Organisation

3RD EDITION

(@

Pa

Prise en compte d’une variable « réserve »:
- nécessaire a la maintenance
- lissage de la variabilité environnementale

- composition chimique des individus variable en fonction des ressources .
- il n’y a pas de maintenance pour la réserve Chaire MMB - Aussois, 15 - 19 juin 2026




Le « modele DEB Standard »

Ressources converties en réserve

Ressources

| v
’assimilation se fait a travers une surface :
taux proportionnela S = L2 = V?2/3
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Le « modele DEB Standard »

Le taux de mobilisation de la réserve ne dépend que de ’état de Uindividu
A

Pa

Ressources

Taux p- ne dépend que de l'état du systeme
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Le « modele DEB Standard »

Homéostasie forte

Pa

Composition chimique constante
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Le « modele DEB Standard »

Homéostasie faible

Pa

Quantité de ressources constantes => composition chimique constante
. E ,\ (yse oo ,
[E*] = ~ (aléquilibre) ne dépend pas de V.
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Le « modele DEB Standard »

Maintenance somatique proportionnelle a la structure

A4/ Ps pI’Oportionne[é V.

Pa
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Le « modele DEB Standard »

Maintenance de maturité proportionnelle a la maturité
A

Pa

v = p; proportionnel a Ey.
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Le « modele DEB Standard »

Regle k

Pa

—= ¢ eSt constant
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L’axiomatique du modele standard

2. Prise de nourriture démarre a la naissance. Allocation d’énergie a la maturité redirigée vers la reproduction a la
puberté si maturité atteint un seuil spécifique.

4. Embryon = faible quantité de structure et de maturité (mais plutdt de la réserve). Densité de réserve a la
naissance égale celle de mere a la formation des ceufs (effet maternel). Foetus se développe de la méme
maniere que embryon dans un ceuf (mais a un taux non restreint par la disponibilité en réserve).
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Le « modele DEB Standard »

(dE

E
<E_pA_pC [E]:V
v _
dar
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Le « modele DEB Standard »

(dE E
<dt—PA Dc [E]_V
av_
dar

o= (S - E1S) =5 (a — pc — [EIV)
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Le « modele DEB Standard »

(dE E
<dt—PA Dc [E]_V

v _

T

dlE] _ 1(dE _ rpqdv)_ 1 IS
F_V(dt E] dt)_V(pA pc — E]TV)
d|E]

I lpal — [pcl — [E]r

[pal = F(IELV)
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Le « modele DEB Standard »

(dE

dE B _E
<dt—PA Pc [E]—V
Vv

dar

=7 - E15) =5 (a — pc — [EIrV)
dlE

= pal - [pc) — [

[pal = F(IELV)

[pc] = F(IEL,V) — r[E] Chaire MMB - Aussois, 15 - 19 juin 2026



Le « modele DEB Standard »

dE
—~, = Pa—DPc E
. [F]=~
av _ Ly 14
|
V
Pe KPc
(1- ’C)pch
Ey/Eg
pPj

lpc] = F(LE], V) — r[E]

d|E]

e [pal — F(IELV)

Pa = fAPamIL? [p4] = / {pLAm}

* {pam} estlaquantité maximale d’énergie assimilable par unité de
surface et par unité de temps, supposée constante (J.m™2s~1)

* f mesure labondance de ressource absorbée entre O et 1.
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Le « modele DEB Standard »

Z—f=m—pc o E d[E] _
[CZW 1=y e lpal — F(IE], V)
Pa = f{Dam}L? [p,4] = f {pLAm}
d|E]

Tk —(f{PAm} LF([E],V))

[pc] = F(IEL,V) — r[E] Chaire MMB - Aussois, 15 - 19 juin 2026



Le « modele DEB Standard »

Z—f=m—pc o E d[E] _
[‘;‘t’rv =y e lpal — F(LEL V)
Pa = fAPam}L? [p4] = / {plf“"}
d|E]

= —(f{PAm} LF([E],V))

La valeur [E*] de [E] a 'équilibre ne dépend pas de la structure (homéostasie faible), donc la fonction F est de la forme :

H([E])

F(ELV) = ——+ (E] - [E"DGUEL V)

[pc] = F(IEL,V) — r[E] Chaire MMB - Aussois, 15 - 19 juin 2026



Le « modele DEB Standard »

e dlE]  fipam}
dlg Pa =P 5= E el Am — F(E
[furv ’ dt L (LEL.V)

[pc] = F(IEL,V) — r[E] Chaire MMB - Aussois, 15 - 19 juin 2026



Le « modele DEB Standard »

T =pape : dlE]  fivam}
dlg 5= el mJ
[furv dt L FOELY)

raevy =5 4 g1 - (EDeaELv)

|E*]| dépend de la quantité de nourriture a travers f.

Le taux d’utilisation des réserves ne doit pas dépendre de f.

Conclusion: G([E],V) =0

H(E])

[pc]l = F(IELV) —r[E] = T r|E] Chaire MMB - Aussois, 15 — 19 juin 2026




Le « modele DEB Standard »

d[E] _ f{pam)

— — F([E]V)

dt L

H([E])

F([E],V) = +

L

([ET=1E"DG(EL V)

|E*]| dépend de la quantité de nourriture a travers f.

Le taux d’utilisation des réserves ne doit pas dépendre de f.

Conclusion: G([E],V) =0

d|E]

dt

%(f{mm} — H([ED)
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Le « modele DEB Standard »

Z—f=m—pc o _E d|E] - 1
Yy E1=y 7—z(f{PAm}—H([E]))

La « partitionnabilité » de la réserve se traduit par la linéarité de H:

Chaire MMB - Aussois, 15— 19 juin 2026




Le « modele DEB Standard »

dE
dt PAa~ Pc E d[E] 1
F1= —— == — H([E
C;_Itlzrv v dt L (f{pAm} ([ ]))
La « partitionnabilité » de la réserve se traduit par la linéarité de H:
4
H([E]) = v[E]
En/Er
D v est appelée la conductance d’énergie (m.s™1).
dlE] 1
—— == —v[E
H([E]) v[E]

[pcl =

T rlE] = " r[E] Chaire MMB - Aussois, 15 — 19 juin 2026



Pa

[pcl = vE rlE]

Le « modele DEB Standard »

d|E]

1
: = 1 (f{Pam} — VIE])

KPc = Ps + Pg

klpcl = Ipsl + pe]
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Pa

Le « modele DEB Standard »

dE dl[E] 1
g:pv‘p 5 -2 ar L (Fipam} — v[E])
dt
Kpc = Ps + Pg r= %
G

klpcl = Ipsl + pe]

L

ol |E .| estle colt énergétique de la production d’une unité de volume structural.

K (@ — T[E]) = [ps| + r|Eg]

v[E] -
[pc] = 5 = r[E] Chaire MMB - Aussois, 15 — 19 juin 2026




Pa

Le « modele DEB Standard »

d|E]
dt

KPc = Ps + Pg

K[pcl = [ps] +

K (@ —r|E]

1
—— = 7 (Fpam} — VIED

[pe]

) = |ps] + r[E¢]

ol |E .| estle colt énergétique de la production d’une unité de volume structural.

T =

ZEL )

k[E] + |Eg]
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Le « modele DEB Standard »

[dE d[E]

1
gt~ PaTPe “dr — 2 (fAPam} — vIE])

26
dv K= §

dt  k[E]+ [Ec]

Q,
<
=
[l
<|m

Pc

(1- K)pch

Ey/Eg
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Le « modele DEB Standard »

[dEp . dlE] 1
at 4 — Pc E

—— =~ (fPam} — vIE])

dt L
[P ] est le taux de maintenance par unité de volume (constante)
{Pr} est le taux de maintenance par unité de surface (constante)

dv K@— [ps]

at ~ KIE]+Eq] |

Pc

(1- ’C)pch

J 5] = [pw) + 0
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Le « modele DEB Standard »

1
v [E] T — Z (f{pAm} —v|[E])

Il
<| =

[dEp _p d|E]
dt A Cc

vIE
p5| ‘ dV_K%—[ps]V
" b KBC dt ~ k[E] + [E,]
(1—K)pch

J ps] = [pu] + 0

Dans la suite, on supposera [ps| = |py ], c’est-a-dire {Pr} = 0.
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Le « modele DEB Standard »

1
I T I (fAPam} — vIE])

nj
Il
S| &

[dE d[E]
dt Pa — Pc

|‘ dV_K@—[Ps]V
‘ dt ~ K[E] + [Eg]
(1 - ©pcpg

I [ps]=[pM]+@

Dans la suite, on supposera [ps| = |py ], c’est-a-dire {Pr} = 0.

ky = [[I;M]] rapport du colt de la maintenance somatique sur celui de la
G

structure (S ) . Chaire MMB - Aussois, 15 — 19 juin 2026



Le « modele DEB Standard »

dE dl\E 1
Ejm—m [E]=§ % =Z(f{pAm}_U[E])

dVv B K@— kmlEq]

at - kIET+1Ea]
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Le « modele DEB Standard »

" dl[E] 1
é_{”v"’ 52 ar L (fipam} — vIE]
dt
V|E

av K%— kmlEq] "

dt  «x[E]+ [E(]

dL 1 _2/3 av 1 kv|E] — kylEg]L

odr 3 dt ~ 3 «k[E]+ [Eg]
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Adimensionnalisation

% — %(f{pAm} — v[E]) Si f = 1 (ressources abondantes), [E] = [E,,| :

o {Pam}
o (4

[E] € [0, [En]]

Onposee = ——etalors—=v

[E] de E
[Em] dt L
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Adimensionnalisation

d 1
)

Si f = 1 (ressources abondantes), [E] — |E,,| = {Pam}

€ [0, [Ep.]

On posee =

[E]

—etalors— =P

[Em]

v

f—e
dt L
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Adimensionnalisation

dlE] 1
c[it] - Z(f{pAm} —v[E]) Si f = 1 (ressources abondantes), [E] — |E,,| = —{pim}
€ [0, [En]]
On pose e = %et alorsa = va
dL 1 234V dV 1kv[E] — kylE;]L
dt 3 dt 3 k[E] + [Eg]
La taille tend vers une valeur maximale: L — L, _ fvlEml _ v ol g = Kk[Eg]

~ kylEgl  kmg [Em]
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Adimensionnalisation

dlE] 1
% = Z(f{pAm} — v[E]) Si f = 1 (ressources abondantes), [E] = | E,,| == {va’"}
_ 1E] de _ [-e
On posee = E] etalors i

dL 1 23V av 1 kv|E] — ky|Eg]L
dt 3 dt 3 k|E] + [E;]
La taille tend vers une i : = VEn] _ v o g = KlEd]

valeur maximale:L - L, = T goug = TE.]

MLEG M m
_ L dl _ 1 e—1 de f—e f—e

Onposel = L et alors i ng s e v = gky l
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Croissance en environnement constant

% — ngf —¢ Comme f est une constante et que e(t) tend vers f quand t tend vers Uinfini, on peut
dt l montrer que la solution [ se rapproche de la solution de l’équation :

dl_1  e-l
dt 39"y a1 f—1

@39 g
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Croissance en environnement constant

E — ngf —© Comme f est une constante et que e(t) tend vers f quand t tend vers Uinfini, on peut
dt l montrer que la solution [ se rapproche de la solution de l’équation :

dl_1  e-l
dt 39"y a1 f—1

@39 g

C’est une équation différentielle linéaire non homogene a coefficients constants dont la solution est :

gkm

() = f + (1(0) — e 3U+a)

kg ,
L(O) = fLyy + (L(O) — fLy)e 3T+ L = ==
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Croissance en environnement constant

D’apres Kooijman 2000

diameter, um

weight=1/3 ngl/3

1N

W

N

()

®

yeast [69]
Saccharomyces
carlsbergensis

age, h

rhizopod

Amoeba
proteus
age, h
4 8 12 16 20 24

length, mm

28°C

S%¢

sea-gooseberry [347]

Pleurobrachia pileus
age, d

thrasher [766]
Tozxostoma
recurvirostre

age, d

[ 8 12
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Croissance en environnement constant

La construction précédente permet de faire émerger une relation entre le taux de croissance individuelle et la taille

maximale d’un adulte: _ —rpt
N ® (L(0) ~ Ler)
g ky v

v
kmg

Lo = fLpy =
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maximale d’un adulte:

length, mm

Croissance en environnement constant

La construction précédente permet de faire émerger la relation entre le taux de croissance individuelle et la taille

1

Ip

3+3L
ky v 7

T T T T

T

Von Bert growth rate -1, d

30,/ Vv
ultimate length, mm
1 1 1 1 1 1 1 1 Loo
%] 1 2 3 4
! time s von Bert growth rate
L Length V. energy conductance

L, L.atbirth k,, maint. rate coefficient
L_ ultimate L. J,, shape coefficient
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Croissance en environnement variable

4% Cgeaopii ot ’ N r
PP D’apres Kooijman, 2010
= L . .
By vttt P J ’
2
ok
4
s gl BEG BEs
2 ’,{’.
‘.III. e
0
0 10 20 30 40
4 es nEi BEZ Y
2 {f;
. f
10 20 30 40
i_" P e e 0
T "*-f-’_—
L)
£
£
age, d
10 20 30 40
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Effet de la température

In(taux)

T,=6400 K; T =293K

reproduction
juvéniles/

- ingestion
10° cell./h

Daphnia magna

croissance, j-!

vieillissement, j-!

d’apres Kooijman 2000.
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Effet de la température

* les taux physiologiques dépendent de la température;

* dans des gammes de valeurs spécifiques de temperature, S. Arrhenius a proposé¢ la formule:

Ty Ty

k(T) = kiexp (T_1 — 7)

* T estla température en kelvin

* T, est une temperature de reference choisie
* T, estle parametre de température d’ Arrhenius

* k, estla valeur du taux physiologique & pour 7=T,
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d’apres Kooijman 2000.

12

(%

mm

Longueur,

Effet de la température

20°C

Données: Greve, 1972

L()=L,—(L,—-L,)e"™

Age, ]

L Longeur; r, taux croiss. von Bert
8 1% 6
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Effet de la température

T D)=

=
a,
O -
Q. .0.4 |L
7 B
LB e
o
=
;-@,4
3
H—@:.S
=
-1.2
-1.6
-2 :
3.15
3
103/T,,
d’apres Kooijman 2000.

(Données, Sharpe et al., 1977, 1981)

nexp{%—%}
T T T T

1+exp{7‘fL— ;L}+exp{]f‘H— ;H}
r,=  1.94h'!

T,= 310K

T,= 318K

T,= 293K

o T,= 4370K
L03/T T, = 20110 K
L T, = 69490 K
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Changement de forme

Processus d’acquisition d’énergie : surface/aire
Processus de mobilisation d’énergie : volume

Le lien entre surface et volume est donné par la grandeur § définie comme suit :

poids sec
W,

W = (6L)3 = —
/ roe

w
\Masse volumique ow =~1g.cm™

Volume sec
longueur
o L [
1/3 h -
W /
5 . w L_]_ ju 1/3
w ‘ 6

7
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Changement de forme

Isomorphisme : conservation de la forme lors de la croissance en taille (d=constante)

S1 deux individus sont isomorphes, de longueur L, et L,, alors:

2
ﬂ est le rapport de leur surface.
Lz

3
i est le rapport de leur volume.
Lz

Possibilité de faire des hypotheses sur la surface et le volume a partir d’un référent.
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Changement de forme

Fonction de correction de forme: M (V)

M (V) permet de déterminer la surface A(V) d’un organisme de volume ¥V, pour une forme de référence définie, a
partir de la surface d’un 1somorphe de méme volume en utilisant une taille de reference :

AWV) =MV)Aiso(V)
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Changement de forme

Fonction de correction de forme: M (V)

M (V) permet de déterminer la surface A(V) d’un organisme de volume ¥V, pour une forme de référence définie, a
partir de la surface d’un 1somorphe de méme volume en utilisant une taille de reference :

AWV) =MV)Aiso(V)

V, —morphes : la surface est constante (proportionnelle au volume?), on ne considére ici que la surface en contact avec les
ressources du milieu.

Dinoflagellées ceratium

— o

N— ]
ﬁ

MN— ]

=

— e
substrat
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Changement de forme

Fonction de correction de forme: M (V) pour les V, —morphes
Considérons un Vy —morphe de volume V', et de surface d’acquisition de ressources A;(constante)

Et considérons un isomorphe de surface 4, et de volume V.
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Changement de forme

Fonction de correction de forme: M (V) pour les V, —morphes
Considérons un Vy —morphe de volume V', et de surface d’acquisition de ressources A;(constante)

Et considérons un isomorphe de surface 4, et de volume V.

Lorsque les deux organismes atteignent le volume V, la surface du V; — morphe est inchangée tandis que celle de
I’isomorphe est:

On obtient donc : AVo ( % >—2/ 3
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Changement de forme

Modele DEB pour V, —morphes

-

\_

~

de f—e Isomorphe

dt Vi3

AV veV?3 —kygV  eV2/3 -y, 73
dt e+g - e+g

/de f—e

\_ )

e

Vo —morp
&e V,2/3
ac Uy @
dV v 2/3 —1/3
dt =e+g(evd — Vv )

Multiplier v par M (V) :

~2/3
- (1)

Chaire MMB - Aussois, 15— 19 juin 2026



Changement de forme

Fonction de correction de forme: M (V) pour les V; —morphes

V1 — morphes : la surface est proportionnelle au volume.

00 — O
L) — et

Considérons un isomorphe et un V; —morphe de surface 4, et de volume V.

Lorsque les organismes atteignent le volume ¥, la surface du V; — morphe est : A;(V) = 3—2 I tandis que celle de

I’1somorphe est:

2/3 2/3
/4 4 Va
Aiso(V) = (V_d> Ag = (V_d> 7141(1’)
1/3
. AV vV
On obtient donc : MWV) = i 1((1/)) = (V_> |
120 d Chaire MMB - Aussois, 15— 19 juin 2026




Changement de forme

Modele DEB pour V; —morphes

4 )

de _ vf e Isomorphe
dt ~ V1i/3
AV veV?3 —kygV  eV?/E -y, 73
dt e+g -7 e+g
\ / Multiplier v par M (V) :
1/3
% /
MV)=|—
- » ra
de ) fo . V1 —morphe
E_vvd1/3_ E(f_e)
dVv vie — 1) e—l
dt i3/ = ke gy va)'/3 v
(e + g)Vq eryg avecly = (V—d) etk =—5 (sie>ly).

\_ ) " V“
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De Uindividu a la population : le cas des V; —morphes

Modeéle de V; —morphe au niveau individuel

(5 k
de;
dtl = kE(f_ eik)
\ 1k k
dVi _kEei _kMg k
— - v,
| dt e +g
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De Uindividu a la population : le cas des V; —morphes

Modeéle de V; —morphe au niveau individuel

(dek Hypothéses :
i _ k L .
I = kE(f —e; ) e Niindividus,i =1,..., N,
{ ok Kk * Population d’unicellulaires
dVi _ kEeik kMg Vik ° Vd et Vm — 2Vd
|t e +9g * Intervalles de temps [ty, tx+1], k € N.
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De Uindividu a la population : le cas des V; —morphes

Modéle de /'y —morphe au niveau individuel

(dek Hypotheses :
i _ k . .
ar = ke(f —ef) e Niindividus,i =1,..., N,
{ k K * Population d’unicellulaires
dVi _ kEeik kMg Vik ° Vd et Vm — 2Vd
|t e +9g * Intervalles de temps [ty, tx+1], k € N.

Modéle de IV'; —morphes au niveau populationnel

Ni(t
1 k(6)
er(t) = V(D) z e;(O)V;(t) Densité de réserve de la population
i=1
Ny (t)
Vr(t) = Z V;(t) Volume structural de la population
i=1
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De Uindividu a la population : le cas des V; —morphes

Modéle de /'y —morphe au niveau individuel

(1 k
de;
di: — kE(f — € )
\ g1k K
av; kpe; — kmg yk
| dt ef+g l
Soitd;; =e; —ej,ona: Modéle pour la population
I = ke(f —e;) — kE(f — ej) = —k55ij _dt — kE (f —_ eT)

dVr  kger —knug

_— VT
k dt er + g j
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De Uindividu a la population : le cas des V; —morphes

Environnement constant - Individus

2 . .
2 181/ |
@ 0. 1 ®
S 06 216
@ | [5] /
c { 24 al
0 0.4 1 & 14 |
@ .
®o2- ] 127 )
20 40 60 80 100 0 20 40 60 a0 100
Time
200 60
w
D [
£ 150 g
= _E 40
tn —
g 100 -
o o 20
= 50 £
= S
=
0 : 0
20 40 60 80 100 11 1.15 1.2 1.25 1.3 1.35 1.4 1.45
Time Structure
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Reserve density
o o 9o o
o [ e (=} co

—_—

300

Structure

[
=2
=

-
=2
=

De Uindividu a la population : le cas des V; —morphes

Environnement constant - Population

%1072

—3Set of individuals
—— Population as a whole

L
T

Relative error
o]

—
T

=

20 40

80 100 0 20

40 60 80 100

Croissance exponentielle

Relative error
o] (%]

—

Time

100 0 20

40 60 80 100
Time
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De Uindividu a la population : le cas des V; —morphes

Environnement variable : ressource abiotique

On considére maintenant un environnement variable, on note R(t) la concentration de ressources a 'instant t.

R

. Onaf=K+R.

e Le modele individuel:

dR—I LR ke R "
dt yrg K + R
def B R "

dvF  kgef —kyg iy
— ” Vi
dt e +g
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De Uindividu a la population : le cas des V; —morphes

Environnement variable : ressource abiotique

Le modeéle de population:

dR—I kR al: %
dt Yrg K + R

de_k R
at  E\x+Rr ¢

dV_kEe—kMgV
dt e+g

* Equilibre positif
_ Kk
P = m9
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De Uindividu a la population : le cas des V; —morphes

Environnement variable : ressource abiotique

2 .
‘E 1 i I I I E 0.04 I T T
0 | — Set of individuals 0
v\ -~ Population as a whole Onnl
0 @ .
\_,-'I
$ 0 | ] | & U /_I\’\\,—-.A-'—u_ﬂ_ |
r g 20 100 150 200 0 30 100 150 200
1000 . . . 00027 . . .
0 =
: /x 6| \
0 500 3001}
5 f:ﬁ' \
U | ] | g U | \/\J\ |
0 20 100 150 200 0 20 100 150 200
Time Time
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Reserve density

Individuals number
o
o
(=]

De Uindividu a la population : le cas des V; —morphes

Environnement variable : ressource abiotique

100

50 150 200
50 100 150 200
Time

@ I — =
S e
"G ™ ff:_'—:_":“;_‘“,:,",:_’:‘;“:_‘:'.'_‘m"l
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0
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- |
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Structure
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De Uindividu a la population : le cas des V; —morphes

Ajout d’un terme de mortalité

Hypotheéses :
 Chaque individu a la méme probabilité de mourir pendant une courte période
donnée.
 Onnote u le taux de mortalité. Niveau |nd|V|du
* Achaque pas de temps, un nombre aléatoire entre 0 et 1 est tire selon une loi
uniforme et affecté a chaque individu i. Si ce nombre est inférieur au taux de
mortalité, Uindividu meurt et on ’enleve de la simulation.

R _kr—XE %
dt B YREK+R . .
de R Niveau population
dac E\k+RrR_°
dV  kge —k
__ Kkge MgV—uV
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De Uindividu a la population : le cas des V; —morphes

Ajout d’un terme de mortalité

10, Set of individuals 1
= { Population as a whole
w08y i
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De Uindividu a la population : le cas des V; —morphes

(ON

Ajout d’un terme de mortalit

1 Yo 1 ] [
= | L (1]
E 0.8 - 1 - i | |
. 2 |
E 0.6 5 |
= > |
@ 0.4 f 7 77 | ||
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o2t 1 |
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De Uindividu a la population : le cas des V; —morphes

Environnement variable : ressource biotique

Le modele individuel:

dR ke R
— =71R|1— —
dt Rmax YR K + R
k
de _ (_R__ &
dt “\K+R
dv®  kpef —kug
= V. et processus de mortalité...
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De Uindividu a la population : le cas des V; —morphes

Le modeéle de population:

dR R
E=7"R (1—Rmax>
de R
EzkE<K+R_e>
dV  krpe —kyg

dt e+ g v

Equilibre positif
Kkyg

R =

kr R
Ve K + R
észg
kg

Environnement variable : ressource biotique
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De Uindividu a la population : le cas des V; —morphes

Environnement variable : ressource biotique
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Reserve density

Individuals number

o
o =

0.6 /1
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1

—

De Uindividu a la population : le cas des V; —morphes

Environnement variable :

o o
o kKB
| ——"
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Résumeé des parametres du modele standard sans reproduction

{Dam} J.m2.s71 Taux maximal d’assimilation d’énergie par unité de surface
v m.s 1 Conductance d’énergie
[pyp] J.m3.s71 Taux de maintenance somatique par unité de volume structural
K — Proportion du flux catabolique alloué au soma (croissance +
maintenance)
[E¢] J.m™3 Co(t énergétique d’une unité de volume structural
ko s~1 Taux de maintenance somatique
[E,.] J.m™3 Densité d’énergie maximale
g — Ratio du coudt énergéetique par unité de volume fourni sur la densité
d’énergie maximale
L, m Taille maximale d’un individu
Relations entre paramétres
P [pM] E] = {pAm} g= K[EG] [ = KU[Em] _ v
M Eg] m 4 LB ] ™ kylEg]l  kug
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Le « modele DEB Standard »

Ingestion oc

5%

Respiration oc .
v’ +k, L’

ul

y/81 ‘uondwnsuod o
U/s1192 (0T ‘@1e4 uol3sasdu|

) Length, mm ] Length, mm
2] 1 2 3 4 2] 1 2 3 4
i Reproduction o : 4

200

vl +k, L' —(1+g/ )k, L

160

ww ‘yigual

Growth:

d
—L=ry(L,—L

120

8unoA jo # wn)

80

Von Bertalanffy

40

I Age, d

a | | | | | |

2] 4 8 12 16 20 % 4 8 12 16 20
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Fig. 1. Frequency histograms of (a) aquatic biogeochemical
model complexity based on number of state variables and
(b) types of ecosystems modeled

Vol. 271: 13-26, 2004

MARINE ECOLOGY PROGRESS SERIES
Mar Ecol Prog Ser

Published April 28

Evaluation of the current state of mechanistic
aquatic biogeochemical modeling

George B. Arhonditsis"%*, Michael T. Brett'

'Department of Civil & Environmental Engineering, More Hall, Box 352700, University oi Washington,
Seattle, Washington 98195, USA

*Present address: Nicholas School of the Environment and Earth Sciences, Duke University, Durham,
North Carolina 27708, USA

153 studies published from 1990 to 2002

(@) Sensitivity analysis (%) (b) Optimization (%)
No 45.1 No
Yes-No 27.4 o8
Yes 275 Yes 8.5

0 20 40 60 80 100 0 20 40 60 80 100
(c) Quantification of goodness-of-fit (%) (d) Validation (%)

No 69.9 No 52.9

Yes 301 Yes 471

0 20 40 60 80 100 0O 20 40 60 80 100

Fig. 2. Proportion of aquatic blogeochemical modeling studies that

(a) performed sensitivity analyses, (b) used optimization techniques for

model calibration, (c) quantified fit between simulated and field data, and

(d) validated models (see first subsection of ‘Results’). In (a) category

'YES-NO' indicates qualitative approaches (see first subsection of
‘Results’ for further explanation)
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Quelques ordres de grandeurs de tailles ou d’échelles

Poissons

Profondeur
. moyennede
Zooplancton Grandes baleines Cocéan
Profondeur Rayon de
Phytoplancton couchede  lHgformation de
melange Rossby
Diffusion limitation B,ass.m
Bactéries océanique
T | | | | | | | |
106 104 102 100 102 104 106 108
Tum 1cm Tm Tkm 1000km

D’aprées Mann & Lazier, 1996 (Dynamics of Marine Ecosystems)
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Hauts niveaux
trophiques (especes

emblématiques,
ressources)

Bas niveaux
trophiques

(biomasse
importante, > 50%)

* Distribution spatio-temporelle des
groupes biologiques nectoniques et
benthiques

e (Gestion des ressources marines
exploitées

* Distribution spatio-temporelle des
groupes biologiques planctoniques

et benthiques

e Cyclesdeséléments (C,N, P, ...)

Chaire MMB - Aussois, 15— 19 juin 2026



Echelles de temps et reduction de dimension :

vers une simplification de modeles mecanistes
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(09,4
dt

Modeles a plusieurs echelles de temps

Z=FX)ouX eR"

Y = ¢p(X) avec ¢p: R" — R™

m<n

X =micro -variables
Y = macro - variables

Couleur | Niveau d’organisation
® | Individus
8 [ Sous-population (méme trait)
0 | population
.| [ communauté

Systéme hiérarchique
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Modeéles a plusieurs échelles de temps
ax

asx N n
~ =F(X)ouX€R

Y = ¢p(X) avec ¢p: R" — R™

134 dX

Luckyanov et al., 1983
Iwasa Y, Andreasen V, Levin S. Aggregation in model ecosystems I: Perfect aggregation. Ecological Modeling 1987;37:287-302.

Iwasa Y, Levin S, Andreasen V. Aggregation in model ecosystems II: Approximate aggregation. Journal of Mathematics Applied in Medicine
and Biology 1989:6:1-23.

Chaire MMB - Aussois, 15— 19 juin 2026



Modeéles a plusieurs échelles de temps

Exemple 1 : un modele de croissance spatialisé (habitat hétérogene).

(dN, A

< F = mzNz — m1N1 + 8T1N1 1 —_— ?1
dN, N,
— = N, — N, + No[1——
k dz mqlNy — MyNy T ETRIV; ( K2>

¢ = 0 est un petit parameétre appelé facteur d'échelles de temps
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Modeéles a plusieurs échelles de temps

Exemple 1 : un modele de croissance spatialisé (habitat hétérogene).

(dN, A

< F = mzNz — m1N1 + 8T1N1 1 —_— ?1
dN, N,
— = N, — N, + No[1——
k dz mqlNy — MyNy T ETRIV; ( K2>

¢ = 0 est un petit parameétre appelé facteur d'échelles de temps

N = N; + N, est ’abondance totale de la population N, =N-N;

N N, N,
E= €T1N1 1_71 +€7‘2N2 1_K_2
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Modeéles a plusieurs échelles de temps

Exemple 1 : un modele de croissance spatialisé (habitat hétérogene).

(dN, A

< W = mzNz — m1N1 + 8T1N1 1 —_— ?1
dN, N,
— = N, — N, + No[1——
k dz mqlNy — MyNy T ETRIV; ( K2>

¢ = 0 est un petit parameétre appelé facteur d'échelles de temps

N = N; + N, est 'abondance totale de la population N, =N-—-N;
[ dN, N,
AN N, N, e m,(N — N;) — myN; + er{N; <1 — E)
I ery N4 (1 — K_> + ey N, (1 — K_> -
' ’ d_N=g(rN<1_&>+r(N—N)<1—N_N1>>
@ 11V1 K, 2 1 K,
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Modeéles a plusieurs échelles de temps

Modele mis sous forme « lent-rapide »

—le Nl
? = mz(N - Nl) - m1N1 + 81’1N1 1-— K_1

N _ (o, (1= 4 - (12
B N o 1 K,
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Modeéles a plusieurs échelles de temps

Modele mis sous forme « lent-rapide »

" dN, N,
? = mz(N - Nl) - m1N1 + 81’1N1 1-— K_1

N _ (o, (1-M) 4 (N—=N) |1 N-—M
I dr_g 11V K, 2 1 K,

Comme le parametre £ est petit, on commence a regarder ce qui se passe si € = 0.

- dN,

—T =M (N—-N;) —myN; = my,N — (my + m,)N, « On peut voir ce systeme comme une seule équation
i t avec une variable d’état et ou Nest un parameétre.

dN

dr  N,tend rapidement vers une valeur d’équilibre (rapide)
B stable Nj = —2—N.

mq+tmo
u; = T2 estla proportion d’individus sur le site 1 a Uéquilibre.
mq+tmy
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Modeéles a plusieurs échelles de temps

—le Nl
? = mz(N - Nl) - m1N1 + 81’1N1 1-— K_1

N _ (o, (1= 4 - (12
I dr_g 11V K, 2 1 K,

* Onreprend avec € > 0 mais petit, on va supposer que N;tend encore vers une valeur proche de U'équilibre N7 = u4N;
* Onremplace alors N; par cette valeur d’équilibre rapide dans ’équation de N;
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Modeéles a plusieurs échelles de temps

" dN, N,
? = mz(N - Nl) - m1N1 + 87’1N1 1-— K_l

N _ (o, (1= 4 - (12
I dr_g 11V K, 2 1 K,

On reprend avec € > 0 mais petit, on va supposer que N;tend encore vers une valeur proche de U'équilibre N7 = u4N;
On remplace alors N; par cette valeur d’équilibre rapide dans 'équation de N;
Onposet = ¢t

 Parametres globaux dépendent des

dN uy N N —uN parametres locaux et de la distribution
—=ruN{(1——|+rn(N—uyN)|(1———7 spatiale.
dt K; K,

* Réduction de dimension = simplification
dN ( N)

N K{1Kpr
our =ru, +r,(1—u) etk = 12 -
Kpriui+K1r2(1-uyq)

 Hypothése de quasi-équilibre
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Modeéles a plusieurs échelles de temps

" dN,

Ny
T - MWV N =l er Ny (15

Vol. 32, No. 3, May 1977.

MATHEMATICAL MODELS OF POPULATION INTERACTIONS WITH
dN N — N DISPERSAL. I: STABILITY OF TWO HABITATS WITH AND WITHOUT
1 1 A PREDATOR*
= & 7”1 N 1 1 - + rz (N - N 1) 1 - H. I. FREEDMANT AND PAUL WALTMAN:
dt K, K,
THEORETICAL POPULATION BIOLOGY 28, 181-208 (1985)
dN N K 1 K 27

Population Dynamics in Two-Patch Environments:

KoTiu2+K+1 (1—uq)2 Some Anomalous Consequences
271%1 172 1 . . o .

of an Optimal Habitat Distribution

RoserT D. HoLt

— =rN|1-—= our =ru; +r(l—u)etK =
=T e 1U; T 1 1

 Sil’environnement est hétérogéne, il existe des valeurs de u; € [0; 1]tellesque K > K; + K,

e Découvert par Freedman et Waltman (1977) et popularisé par Holt (1985)

Contents lists available at ScienceDirect

Theoretical Population Biology

 Etude étendue et complétée par Arditi et al. (2015, 2018).

journal homepage: www.elsevier.com/locate/tpb

Asymmetric dispersal in the multi-patch logistic equation )
Roger Arditi *™*, Claude Lobry ¢, Tewfik Sari %-¢ 525
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Modeéles a plusieurs échelles de temps

A Ny a _ rN(1- N
— =my (N — Nl) — m1N1 —+ €T1N1 1—— dt - K
dT Kl
| ( N <1 N1> + (N = N,) <1 N - Nl)) rEnwtnow) o, M2
— =& | 1V —_— &) — 1Vq - — 1K27 mi+m
- dT Kl Kz K K2T1U%+K1T2(1—u1)2 1 2

 La méthode décrite précédemment se justifie par le théoreme de Tychonov (1952) qui assure (sous des conditions
de stabilité asymptotique de Uéquilibre rapide) que :

« la solution N(t) du modéle réduit est une approximation de la solution N(t) = N(t) + N,(t) pour une durée qui
s’allonge si le paramétre € s’approche de 0 ».
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Modeéles a plusieurs échelles de temps

Exemple 2 : un modele prédateur - proie spatialisé (habitat hétérogene).

A

(dN,;
? = m2N2 — mlNl + ENl(T'l _ alp)
Nz N N, + eryN
I = MyINy —MalNy T ETIN
dP
e eP(eaN; — 1)
Refuge de la proie
(dN,;
e m,N — (my + my)N; + eN;(r; — a,P)
N = Nl + Nz > dgv

A

E = 8((7"1 — TZ)Nl —+ T'zN — alNlp)

dP
\ dr = eP(ebyNy — 1)

Systeme lent - rapide
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Modeéles a plusieurs échelles de temps

,
% =m,N — (m; + my,)N; + eN;(r; — a,P) * N tend rapidement vers une valeur d’équilibre (rapide)
dgv stable N = ——2
mq+my
E == 8((7‘1 - rz)Nl + er - alNlp)
dP « Onposeu; = —=
e eP(ea;N; — 1) mytm;

* Onposet =c¢t
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Modeéles a plusieurs échelles de temps

,
% =m,N — (m; + my,)N; + eN;(r; — a,P) * N tend rapidement vers une valeur d’équilibre (rapide)
dgv stable N = ——2
mq+my
< E — 8((7‘1 - rz)Nl + er - alNlp)
dP « Onposeu; = —=
e eP(ea;N; — 1) mytm;

* Onposet =c¢t

* a-= a1u1
Modele agrégé
s r=nrnu +nr(1—uy)

(AN

— =1rN — aNP
<dt

dP_ N p
\dt_ea K
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Modeéles a plusieurs échelles de temps

Morbre de prédateurs

Comparaison entre modele camplet et modéle agrégé au 1er ordre

/

Podele agrége

Modele complet

N\

|
=) 10
Mombre de proies
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Modeéles a plusieurs échelles de temps

(dN,
? = mzN - (ml + mZ)Nl + gNl(rl - alp)
dN
< E = 8((7‘1 — rZ)Nl + TzN - alNlp)
ar P(ea,N )
 dr erlea iy — U

Onposee =0

(dN,

P myN — (my + my)N,
dN _ 0
dr
dP _ 0

L dt
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Modeéles a plusieurs échelles de temps

,
% =m,N — (m; + my,)N; + eN;(r; — a,P) * N;tend rapidement vers une valeur d’équilibre (rapide)
! stable N = ——2
dN mq+my
< E — 8((7‘1 - rz)Nl + er - alNlp)
dP _ eP(easN )
 dr erlea iy —

Onposee =0

(dN,

— = N — + N.
dr m; (my; + my)N;

dN —0
dr
dP

\ I = Si l’équilibre rapide est hyperbolique, le plan
bleu est dit « normalement hyperbolique ».

—
—
\ 4

N

Le plan bleu est un ensemble d’équilibre. C’est une surface invariante.
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Modeéles a plusieurs échelles de temps

,
% =m,N — (m; + my,)N; + eN;(r; — a,P) * N;tend rapidement vers une valeur d’équilibre (rapide)
! stable Nj = ——2
dN mq+my
E == 8((7‘1 - rz)Nl + er - alNlp)
dP _ eP(easN )
 dr erlea iy —

« Théoreme » (Fenichel, 1971, 1979) :sie¢ =~ 0 et si

’ensemble invariant des équilibres est normalement :
hyperbolique : :
* ilexiste un ensemble invariant (variété invariante),
 ¢-proche de l’ensemble des équilibres,
* quiestinvariant.

N
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Modeéles a plusieurs échelles de temps

Dans notre exemple, la surface verte a une équation de la forme :
Ny = h(N,P,&) = hy(N,P) + ehy(N,P) + o(¢)

m;

* hO(N,P)=u1NOflu1=

mq +m2
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Modeéles a plusieurs échelles de temps

Dans notre exemple, la surface verte a une équation de la forme :
Ny = h(N,P,&) = hy(N,P) + ehy(N,P) + o(¢)

m;

* ho(N,P) =u,Nouu; =

mq +m2

1(N, P) _ uy(1-uq)(ry—1r2—-a, P) N

* Enutilisant Uinvariance de la « variété » verte, on trouve :Ih —
1 2

Chaire MMB - Aussois, 15— 19 juin 2026



* ho(N,P) =u,Nouu; =

* Enutilisant Uinvariance de la « variété » verte, on trouve :Ih

Modeéles a plusieurs échelles de temps

Dans notre exemple, la surface verte a une équation de la forme :
Ny = h(N,P,&) = hy(N,P) + ehy(N,P) + o(¢)

m;

mq +m2

1(N, P) _ uy(1-uq)(ry—1r2—-a, P) N

m-q +m2

* Enremplacant N, par hy(N, P) + ¢h{(N, P) dans les équations de N et P, on obtient :

(AN

dt
dP

dt

— =rN —aNP Heh,(N,P)(ry — r, — a,P)

= eaNP — uP + ePea,h,(N, P)

Théoreme de
Fénichel
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Mb Prédateurs

Modeéles a plusieurs échelles de temps

Comparaison entre modéle complet et modele agrégé au 2nd ordre
11 I I T I I

|
2 4 B 8 10 12 14
Mb Proies
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Modeéles a plusieurs échelles de temps

L’utilisation des échelles de temps est fréquente et assez intuitive en général (QSSA)

Il faut s’assurer de la stabilité hyperbolique des états asymptotiques de la partie rapide (équilibres, ou autres)
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Modeéles a plusieurs échelles de temps

L’utilisation des échelles de temps est fréquente et assez intuitive en général (QSSA)
Il faut s’assurer de la stabilité hyperbolique des états asymptotiques de la partie rapide (équilibres, ou autres)
La théorie de Fenichel (GSPT = Geometrical Singular Perturbation Theory) permet :

* deréduire la dimension du modele d’étude,

* d’analyser proprement des modeles réduits non structurellement stables au premier ordre,

* d’analyser proprement les bifurcations du modele réduit,

* de fournirdes méthodes d’analyse des modeéles quand la partie rapide subit des bifurcations,

Les parameétres du modele réduit (longue échelle de temps) sont des fonctions des parametres du modele
complet (incluant les « détails »).
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Modeéles a plusieurs échelles de temps

Bascules
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Modeéles a plusieurs échelles de temps

Bascules

Variété invariante
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Modeéles a plusieurs échelles de temps

Bascules

-
<«
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Modeéles a plusieurs échelles de temps

Bascules
E A
Retard a la bifurcation
, R t a S
P P
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Modeéles a plusieurs échelles de temps

P

®
& 4 4
A 4
—_— \ 4
Theoretical Ecology (2024) 17:80-105
hittps://dol.org/10.1007/512080-024-00577-5
RESEARCH
Chch; Tor
upsatis

Rate-induced tipping can trigger plankton blooms

Anna Vanselow' - Lukas Halekotte'2 . Pinaki Pal’ - Sebastian Wieczorek® . Ulrike Feudel’

Bascules

Phénomeéne « canard »

Retard a la bifurcation
A 4
A 4
A 4
B
./
A 4
v y
iy i At Mathematical Biology p
m)
0o

Analysis of a predator-prey model with specific time scales:

a geometrical approach proving the occurrence of canard
solutions

Jean-Christophe Poggiale'( . Clément Aldebert' . Benjamin Girardot' - Chaire MMB - A USSOIS, 1 5 - 1 9 jUin 2026

Bob W. Kooi?




Modeéles a plusieurs échelles de temps

Simplification du modéele DEB V1-morphe

Modele DEB V1-morphe Hypotheses:
[ d
e mn n . -
. « vest"grand": on pose v = gv
—Z=v(f—e)
. est "grand” : on pose g = ¢

\dv ve —kug gest's pose § = &g
dat ety

Chaire MMB - Aussois, 15— 19 juin 2026



Modeéles a plusieurs échelles de temps

Simplification du modéele DEB V1-morphe

Modele DEB V1-morphe

[ de

< —Z=v(f—e)
dV_ve—kMgV
dat ety

Le modele s’écrit alors :

(de _v(f—e)
< dt 3

dV  ve—kyg ve — kyg
—_— — V p— —
at ele+g/e) ge+g

V

Hypotheéses:

v est "grand” : on pose v = v

g est "grand” : on pose g = &g
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Modeéles a plusieurs échelles de temps

Simplification du modéele DEB V1-morphe

Modele DEB V1-morphe

[ de

< —Z=v(f—e)
dV_ve—kMgV
dat ety

Le modele s’écrit alors :

(de _v(f—e)
< dt 3

dV  ve—kyg ve — kyg
—_— — V p— —
at ele+g/e) ge+g

V

Hypotheéses:

 vest'grand":onposev = €v

« gest'grand”:onpose g = &g

En posantt = ¢t

(de

<E=V(f—€)

dV ve — kyg
—=£ve _MgV+0(£)
Lt 7]

AV vf —kyg

 — _ vV

dt 17
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Réseau trophique en milieu hétérogene

* Dispersion symétrique

(dN,

P fi(Ny)N; + D(N, — N;)
1 dN,
dt

= f2(N2)N, + D(N; — N,)

* Croissance logistique

N =, (1 - %)
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Réseau trophique en milieu hétérogene

* Dispersion symétrique

(dN,

W=f1(N1)N1+D(N2 — Np) Ny N,
1 dN, L D IC.
dt

= f2(N2)N, + D(N; — N,)

* Croissance logistique

N =, (1 - %)
i Supposons K; > K,.
] ] ] K, — 1K, Si%>;—2,alors: Nr > K, + K,
NT:N1+N2=K1+K2+(K1_K2)r11{7+r71(1 \ 1 2
Remarque : on a supposée K; > K, et;—l1 > ;—22 entraine
e R alorsr; > 1, (« positive r-K relationship »),

All Rights Reserved by Academic Press, New

Population Dynamics in Two-Patch Environments:

Some Anomalous Consequences
of an Optimal Habitat Distribution - - —
Chaire MMB - Aussois, 15— 19 juin 2026

RoBerT D. HoLT




Réseau trophique en milieu hétérogene

* Dispersion asymétrique

(dN

d_rl = f1i(Ny)N; + myN, — mN;
Y dN

—2= f2(N3)Ny + myN; — m,N,
L dt

* Croissance logistique

o =n(1-3)

* Dispersion rapide :

m; > 1 TTli = &m;

GLOBAL PRODUCTION INCREASED BY SPATIAL
HETEROGENEITY IN A POPULATION DYNAMICS MODEL

J.-C. Poggiale, P. Auger, D. Nérini, C. Manté and F. Gilbert . . . ~ .. |
Acta Biotheoretica (2005) 53: 359-370 Chaire MMB AUSSOIS’ 15 19/“’” 2026




Réseau trophique en milieu hétérogene

* Dispersion asymétrique

(dN

d_rl = f1i(Ny)N; + myN, — mN;
Y dN

—2= f2(N3)Ny + myN; — m,N,
\ dT

* Croissance logistique

oy =n(1-3)

* Dispersion rapide :

m; > 1 TTli = &m;

GLOBAL PRODUCTION INCREASED BY SPATIAL
HETEROGENEITY IN A POPULATION DYNAMICS MODEL
J.-C. Poggiale, P. Auger, D. Nérini, C. Manté and F. Gilbert

Acta Biotheoretica (2005) 53: 359-370

Le modele peut étre approximé par:

K K, (ruy + rpuy)
Kzrlu% + Klrzu%

etu, =1—1uy

r=ru; +nu,etK =

m;
m-q +m2

avec u; =

Par exemple, sir; > 1, et K; = K, alors:

. m, r
NT=K>K1+K2@1<_<_
mq &)
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Réseau trophique en milieu hétérogene

* Dispersion asymétrique sans échelle de temps

( my
dN, N,
W — T'1N1 1-— ? + mzNz — m1N1
< 1
dN, N, m
W = T2N2 1-— K_ — mzNz + m1N1
\_ 2
dN, N, N, N
—— EHN | 1—— | +f] — ——
{ dt I(] V2 V1
dN, N, N, N,
— =l 1l—— )+ — ——
L dt I<2 Y1 V2
m; = —
Vi
,*’ Contents lists available at ScienceDirect
:t? » Theoretical Population Biology
I ] ,Li;',\'ll ‘R‘ journal homepage: www.elsevier.com/locate/tpb
Asymmetric dispersal in the multi-patch logistic equation ;:?" Chaire MMB - AUSSOiS, 15— 19juin 2026

Praar Ardit: 4.0.% Clanda T aheg C Toawrfils Careg 4,6 updates



Réseau trophique en milieu hétérogene

* Dispersion asymétrique sans échelle de temps

=nN
< dt K, [ A [ e
dN N
—2 =1,N, (1 ——2) = myN, + myN, M2

Le modéele admet un unique équilibre « positif » globalement
asymptotiguement stable.

( dN1 N] N2 Nl
dt =nNi | 1- E + P g - z * Le parametre f permet de modifier les échelles de temps
< 0N, (1 Nz) y <N1 Nz) za,racterlstr:gues de la dispersion relativement a la
— = RNy 1—— — = — emographie.
| dt K; Y. V2 erap
B * L’asymeétrie se mesure a la différence entre les y;
m; = —
yl . T1K2 miq
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Réseau trophique en milieu hétérogene

 Cesrésultats théoriques ont été testés empiriquement sur des sous-populations de levures connectées par diffusion

ou non.

* Un antibiotique a été utilisé pour manipuler les valeurs de ;

* Lesrésultats montrent que la diffusion peut augmenter la production.

 Larelation entre ret Ka pu étre testée

 Lesrésultats théoriques ont été partiellement obtenus expérimentalement.

BCOLEIGE LETTENS

Ecology Letters, (2017) doi: 10.1111/ele.12807

LETTER Carrying capacity in a heterogeneous environment with habitat
connectivity
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Carrying Capacity of Spatially
Distributed Metapopulations
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Réseau trophique en milieu hétérogene

 Cesrésultats théoriques ont été testés empiriquement sur des sous-populations de levures connectés par diffusion
ou non.

* Un antibiotique a été utilisé pour manipuler les valeurs de ;

Les résultats montrent que la diffusion peut augmenter la production.

La relation entre ret K a pu étre testée

Les résultats théoriques ont été partiellement obtenus expérimentalement.

L’interprétation du modele logistique sous sa forme r-K dans un contexte évolutif pose probléme (stratégie r / stratégie
K)

OIKOS

The shape of density dependence and the relationship between
population growth, intraspecific competition and equilibrium
population density

Emanuel A. Fronhofer®="23, Lynn Govaert®>**>, Mary I. O’Connor>®, Sebastian J. Schreiber” and H H HA
Florian Altermattz+ Chaire MMB - Aussois, 15— 19 juin 2026



Réseau trophique en milieu hétérogene

e Géncéralisation du modele local

(dN,

a7 fi(N)N; + (myN, — myN;)
) dN,

k? = f2(N3)N, — (my;N, — myN;)
Hypotheses :

(A1) fi(N)<0,i=12

(A2) f{'(N;)) =0,i=1,2 . Hypothéses vérifiées par le modele logistique

(A3) 3K;>0,f;(K;)=0,i=1,2
* K; estappelé la capacité locale du site

* Dispersion asymétrique
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Réseau trophique en milieu hétérogene

e Géncéralisation du modele local

.

dN; Ce modele admet un équilibre positif globalement
dt = filND)Ny + (mp Ny —myNy) asymptotiquement stable (N, N;). On pose::

dN, Ni = Nj + N}
dt

A

= f2(N2)N, — (m;N, — myNy)

\

Theorem 1. With the assumptions and notations set above, two cases can be distinguished.
!
m K
1 f1(K1)

1. then N+ > Kq + K».
Mo fé(Kz] T 1 2

fi(K1) _ K
2. I > then N+ < K1 + Ks.
) K N :

Le premier cas généralise 'exemple du modeéle logistique puisque dans ce cas, f; (K;) = s

K;
. mathematics m\b\l’ﬂ
=

Article
A General Class of Growth Models in a Patchy Environment
Exhibiting Enhanced Production
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Réseau trophique en milieu hetérogene

Exemple 3 : un modele de croissance avec ressources explicites spatialisé (habitat hétérogene).

l,ll Nl mq .UZNZ
I o I
kZRZ
Hypothéses:

* Seulle consommateur se déplace;

 Ladynamique de laressource est rapide par rapport a
celle du consommateur e < 1

* Dispersion asymétrique

 Chaque site pris isolément est une source :
el-al-ll- > ‘Lll'kl',i — 1,2
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Réseau trophique en milieu hétérogene

Exemple 3 : un modele de croissance avec ressources explicites spatialisé (habitat hétérogene).

.u'lNl HZNZ

( dR,
d_: 1 — kiR —a3R1N;
T
dR, _ kR R, N h
dr 2Ry — AR N

dN,
P g(eza;RiN; — uyNy — myN; + myN,)
dN,
Tt = g(epazRy;N, — N, + myN; — m;N,)
dN;
? — fl(Nl)Nl + (mZNZ — mlNl) f(N) _ e;a; Ii . K — el-aill- — ﬂiki
\d 2 ‘ ki+aN, | : u;a;
d_ = f2(N3)N, — (myN, — myN,)
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Réseau trophique en milieu hétérogene

Exemple 3 : un modele de croissance avec ressources explicites spatialisé (habitat hétérogene).
Modele réduit

14
a— Modele complet

12- -

Ny — (K1 + K3)

o | K, + K,

Population abundance

0 | | | | | |
0 20 40 60 80 100 120 140 160 180 200

Time
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Réseau trophique en milieu hétérogene

Exemple 3 : un modele de croissance avec ressources explicites spatialisé (habitat hétérogene).

( dR,
? =1 — kiR —a;R1N;
dR,
? = I, —k;R, —a;R;N,
dN,
P e(e;a1R{N; — uy Ny — myN; + myN,)
dN,
Tt = g(epaRyN; — upNy + myN; — myNp)
dN;
a7 fi(Ny)N; + (myN, — myN;)
dN,
? = f,(N,)N, — (myN, — myN;)
el-aili e.a:l. — ,I.lk
f.(N.)z—_‘u, K, = Lt i
l l ki + al-Nl- l l .Uiai

B A

k

m;

mq

p2
PePm = —£ where Py = =
I *2

Condition suffisante pour avoir N > K; + K,

21
(1 — pmpk) (pm - ——) >0
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Réseau trophique en milieu hétérogene

™ I, = 1 A= N;—(K1+K2)

m; P1

Modele complet (4 équations) Modele réduit (2 équations)

Condition suffisante pourque Ny > K; + K,

2
pn 1
(1 — pmpk) (pm __ﬂ_> >0

 Surcesfigures,K; > 0,i = 1,2

Pe Pi
Chaire MMB - Aussois, 15— 19 juin 2026

* Surcesfigures, my,K, < myK;




Réseau trophique en milieu hétérogene

2 2
-t L=t A= N7 — (K + K3) . el _Puy
m; Pi Pe P1 Pe
Modele complet (4 équations) Modele réduit (2 équations)

Condition suffisante pourque Ny > K; + K,

2
pn 1
(1 — pmpk) (pm __ﬂ_> >0

 Surcesfigures,K; > 0,i = 1,2

Pe Pi
Chaire MMB - Aussois, 15— 19 juin 2026

* Surcesfigures, my,K, < myK;




Réseau trophique en milieu hetérogene

Exemple 4 : Modele prédateur - proie en habitat hétérogene

% = L —kRy—aRG,

i‘li'r’ = eaRyCy; — uCy —aCq Py,

%I_)Tl = g(7aC1P1 — 6Py — mq Py + mzpz),
% = I —kxRa —aR,Cs,

dd_(iz = eaR;Cy — uG,,

‘;_I? = ¢g(yaCyPy — 6P +m Py — mzl’z),

Le modele seréduita:

dP eal; — kl(}l +aPyp)
T G a(u +aPy) 1 1—mb +myk,
dpP> . eal, — kz(}l + aPz)
r T a(y T aby) P, — 6P, + mP; — m,Ps,

K; =

_ yaleal; — kijp) — dap

a(yak; + éa)
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Exemple 4 :

Réseau trophique en milieu hétérogene

Modele prédateur — proie en habitat hétérogene.

Resource dynamics

NN
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Réseau trophique en milieu hétérogene

Exemple 5 : un modele de croissance a 3 échelles de temps

[ 1—1 kiR aR{N
l 1 141 141

2—[ k>R aR,N
l 2 2112 21V2

dN. eal; > uk; i =1,2
— = g1(eaR{N; — uNy) + &,(—myN; + m,N,) Lo B

dt
dN,
4t = g, (eaRyN; — uN,) + e,(m{N; — m;N,)
Hypotheéses :

* Seulle consommateur disperse
* Ladispersion du consommateurestlente s, K 1
* Ladynamique du consommateur est plus lente que sa dispersion g; K &,

* Dispersion asymétrique

Chaire MMB - Aussois, 15— 19 juin 2026



Réseau trophique en milieu hétérogene

Exemple 5 : un modele de croissance a 3 échelles de temps

( dR,
F=11_k1R1_aR1N1
dR2—1 k R, — aR,N
a2 2y — AKZ Ny

dN; eal; > uk;, i = 1,2
T g1(eaR{N; — uNy) + &,(—myN; + m,N,) l l

dN,
4t = g, (eaRyN; — uN,) + e,(m{N; — m;N,)

Ce modele se réduit (en deux étapes). Dans le cas d’une dispersion symétrique, le modele a une
forme généralisant le modeéle logistique :

ea(ly + ;) — 2u(ky + k) ot K = ea(ly + 1) — u(ky + k)

ki + k, + aN ap

CCZZ—IZ =r(N)N (1 — %) our(N) =

Chaire MMB - Aussois, 15— 19 juin 2026



Réseau trophique en milieu hétérogene

Exemple 5: un modeéle de croissance a 3 échelles de temps

( dR, N,
F =1 —kiRy —aRy Ny 2 n, //_/_J7_7_7_7_7_7_,_7_
dR2 _:2 //’/
? = Iz — szz — aRzNz § N21+N2 /
< le -§1.5— n,+n, // _
_d = 81(eaR1N1 — ‘LlNl) + &Er (—m1N1 + mzNz) 3 N /
T g K, +K, /
dNZ '% / R
—— = &1(eaR; Ny — uN;) + &,(my Ny —m;N,) R / - — —
L dt $ /
Y 4
// //
05 /7 |
, * (N]))K1-1(N3)K, |0 —— = w w ! \ \ |
Résultat: K = N: =K, + K, + (K; — K,) 22 2 20 40 60 80 100 120 140 160 180 200
r =K+ K+ (K =~ k) r1 (N)K; +12(N3K, Time

 Généralise les résultats précédents (e.g. Holt, 1985, Arditi, 2015)
* |llustre la relation positive r-K découverte par Holt (1985).
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Théorie DEB : les unites de synthese
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Les unités de synthese

by kp
Ey

v

A + E,

v

P + E,

A

Ka

On note 0, et 8, les proportions respectives d'enzymes libres (E,) et d'enzymes complexées (E,): 6, + 64 = 1

*

Chaire MMB - Aussois, 15— 19 juin 2026



Les unités de synthese

b ke
Ey

v

A + E,

v

P + E,

A

ka

On note 0, et 8, les proportions respectives d'enzymes libres (E,) et d'enzymes complexées (E,): 6, + 64 = 1

*

dt

Al équilibre: —b,A0, + (ks + kp)(1—6,) =0

kgt kp
* ky+kp+ byA

Chaire MMB - Aussois, 15— 19 juin 2026



Les unités de synthese

b ke
Ey

v

P + E,

v

A

A + E,
ka

On note 0, et 8, les proportions respectives d'enzymes libres (E,) et d'enzymes complexées (E,): 6, + 64 = 1

*

dt
e dA (ky + kp)eA eA
Al équilibre: —b,AB, + (kg + kp)(1—6,) =0 Ty = ~_ A" 7P
4 AT ] ar =4 bact.A kat ke 4 MK, + A
A b
ko + kp 4 4

“ "k, + kp + byA

> A

Chaire MMB - Aussois, 15— 19 juin 2026



Les unités de synthese

Le taux d’ingestion utilisé pour le flux anabolique du modele DEB

]R,F — ]Rmf(R)

* Jpm estle taux d'ingestion maximal

R est la densité de ressources par unité de surface ou de volume

* f(R) estlaréponse fonctionnelle normalisée Brachionus rubens
* Exemple: f(R) = K £
K+R g

ingestion ra

d’aprés Kooijman 2000.  °

Chaire MMB - Aussois, 15— 19 juin 2026



Les unites de synthese et taux d’absorption en colimitation

A 9**
B
b b
4 4 p B do,.
kA kB dt
QA* B P 0 A H*B dH*B
A T dt
kg /ﬁ k,
B P A d0sp
bg b, dt
HAB

= bAAH** + kBHAB — bBBHA* - kAHA*
= bBBH** + kAHAB — bAAQ*B — kBQ*B

= byAO.p + bpBO,. — kpbap — ka0 — kpOyp

0**+0A*+9*B+9AB =1

L’équilibre s’obtient en résolvant un systeme affine de 4 équations a quatre inconnues.

Chaire MMB - Aussois, 15— 19 juin 2026



Les unites de synthese et taux d’absorption en colimitation

A 0.
B
b
A A B bB dHA*
k, kg gr — DadAb. + kpOup — bpBOy. — kaby,
HA* H*B de*
5 ,}\) 9** A dtB — bBBH** + kAHAB — bAAQ*B — kBQ*B
kg K
A
b /ﬁp A dbsp
b dr byAO.p + bpBOy, — kpOsp — kaOup — kpOyp
B b,
HAB 9** + HA* + H*B + HAB =1

Deux cas extrémes pour simplifier les expressions des calculs d’équilibre :

les unités de synthese : k, et kg = 0 — enzymes efficaces,

. . . ka .k
 lesunitésderejet:ky, kg, by et bg > +00 (mais == et b—B sont constants).
A B

Chaire MMB - Aussois, 15— 19 juin 2026



Les unites de synthese et taux d’absorption en colimitation

Uniteés de synthese Unités de rejet

Similaire a limitation par un seul substrat d’apres Kooijman 2000.
aux faibles concentrations

Chaire MMB - Aussois, 15— 19 juin 2026



Exemples de colimitation :
* Feretsilice (diatomées)

Taux d'absorption de la silice (par jour)

3,5

2,5

1,5

Les unités de synthese et la colimitation

B. Quéguiner

Cinétique d'absorption de la silice

e [Fe]=0.01
¢ e [Fe]=0.09
o o [Fe]=3.71

10 15 20 25 30 35 40 45 50

Concentration en silice (microM)
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Exemples de colimitation :

Les unités de synthese et la colimitation

* Feretsilice (diatomées)

®5152

Taux d'absorption de la silice (par jour)

3,5

2,5

1,5

0,5

©c @

Cinétique d'absorption de la silice

10 15 20 25 30 35 40

Concentration en silice (microM)

B. Quéguiner

e [Fe]=0.01
o [Fe]=0.09
e [Fe]=3.71

50
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Les unités de synthese et la colimitation

V. I I‘f;nax :
° KS,FE—'—FG KS,SE'-—’_S?’

Fe St

e r
I'f St — I'fma.}c

, Fe St
min . -
Ks,Fe + Fe KS,Sz'. + 57

kbg;br.St1Fe (bs?;S?: + bFeFe)

Vg; = . . .
s bFeFL‘EbSiSZU{ + bFeFG + bSiSZ) + k’(bFeFe + bSéS’L)Q
S
I’/r'i — 1'j;:[laﬂ: F .
s ‘ ( 6) KS,Si (Fe) -+ St
k.Fe
I'/;;nmrc F S
(Fe) bre + Fe
bsiFe + bg;
KS,Si (FG) = z ;
Fe —f— Fe

Loi « Produit »

Loi de Liebig (ou loi du minimum)

Modele « Unités de synthese » - schéma
réactionnel de la colimitation
nitrate/phosphate DEB T1

Modele « Unités de synthése » - schéma
réactionnel de la colimitation Fer/Silice

DEB T3
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Les unités de synthese et la colimitation

Exemples de colimitation :
* Feretsilice (diatomées)

[ product . . M emem e -
- T
2 i ,/ ______________ Bemm-mmmmmmmmm——————m—m— - ™ L]
/,j_'_ '| " | 1 - I 1 I 'l I I ]
[ min [ [ .-
_.—’ - B B -
_ Ir - B e e o _______..t
n /. . | | - | 1 | n | | n
z
Z o4 .
I colim T1 oa . o P -
& - -7 -
o 2F P ]
> el n_______________."
s - [
a. 0 — ! — ! } ! ! ! u
G
:§4_colimT3' B S T -
gof %0 .
) p e IR B--------------T-osoTmTTooo "
0 'Y | 1 1 » | 1 | n ]
4r Buitenhuis_ R T ] N . .
- T
e e R a
I-.-‘—JT‘J.' """ - [ | ] } — } ]
0 5 10 15 20 25 30 35 40

Si concentration (1 mol I-1)
How far details are important in ecosystem modelling: the
case of multi-limiting nutrients in phytoplankton —zooplankton
interactions
J.-C. Poggiale, M. Baklouti, B. Queguiner and S. A. L. M. Kooijman

Phil. Trans. R. Soc. B 2010 365, 3495-3507

Yo

o o

! ! DEETI !
Cumulated refative error on the uptake rate B
_product .............. ....................................................................... .................. _

min
L. e e e e Buitﬁenu-b ...... o
1 [ I U R DEBTII |

1 2 3 4 5
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Les unités de synthese et la colimitation

4 N
JE A
| 7 M,
nutrient 1 - EIC JE 1
J reserve | JM I
S 1%
K‘IJElf\ jEl
-
FMV
(1 -x)’ER ( structure
JvG
< /
nutrient 2 ——» reserve ? \
. J

How far details are important in ecosystem modelling: the

case of multi-limiting nutrients in phytoplankton —zooplankton

interactions

J.-C. Poggiale, M. Baklouti, B. Queguiner and S. A. L. M. Kooijman

Phil. Trans. R. Soc. B 2010 365, 3495-3507
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Les unités de synthese et la colimitation

”
I
bo
=

(@) Model Monod Model Monod
lu,,,,%%%%% = h IF'I
=8 I = 0.15¢ 71
£ £ 104 g 1
= 5 = .
qu DS.I: _% 0.10 ,'u':';.‘ L
- 0 1 = [
0Ll—— T — 0 : : : -
Produit Monod
(b) . 0.8 Model DEB 0.20 ) MI:,Odel PEB \ |
:: ._ I I'
DEB THII g E 06} g o015f b
-4 Q \ |l .' i = I | | | P
E -E | . |I' L = '.l | | A | I
— E . | [ | | .I , E | Il \ \ '. | | \ |
_:: é 0.2 . [ I I | II | N 005+ . ) .' g
z I‘n._l___ __ | I T B __"“I _Ix_ 7 I\__ i~ \_ \ - —' e
0 50 100 150 200 0 50 100 150 200
time time

How far details are important in ecosystem modelling: the
case of multi-limiting nutrients in phytoplankton —zooplankton
interactions

J.-C. Poggiale, M. Baklouti, B. Queguiner and S. A. L. M. Kooijman

Phil. Trans. R. Soc. B 2010 365, 3495-3507 Chaire MMB - Aussois, 15 - 19 juin 2026




Les unités de synthése et la maintenance en milieu pauvre

4 N

de
—— = kg (f —er)

dVy kger —kyg
dt er ~+ g

VT — MVT S1 kEeT — kMg <0

- /

En conditions de ressources insuffisantes, la réserve énergétique n’est plus suffisamment alimentée, on peut donc
avoir: kger — kg < 0.

Dans ces conditions, la théorie pose que ce qui manque en réserve pour alimenter la maintenance est pris sur la
structure (modele « Switch »).

Chaire MMB - Aussois, 15— 19 juin 2026



Les unités de synthese et la maintenance en milieu pauvre

* Alternative au modele « Switch » fondée sur le concept d’unité de syntheése.

K, P ky
0.y Or.

Available online at www.sciencedirect.com
Journal of

e . ¢
*.” ScienceDirect Theoretical
Biology

Journal of Theoretical Biology 244 (2007) 576587 ———————
www.elsevier.com/locate/yjtbi

A kinetic inhibition mechanism for maintenance

Caroline Tolla®*, Sebastiaan A.L.M. Kooijman®, Jean-Christophe Poggiale?
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Les unités de synthese et la maintenance en milieu pauvre

* Alternative au modele « Switch » fondée sur le concept d’unité de syntheése.

Pv PE 0.4 - . ' -
k, P k) ModéleS —
0.y Or.

Modele SU 5 “
~._ Pev __~
E” N V 0.2

W

0.1 i
i M
JP
0
(0 I 2 3 4 3
JE
Available online at www.sciencedirect.com
ot . . Journal of
*»” ScienceDirect Theoretical
Biology

Journal of Theoretical Biology 244 (2007) 576587 ———————
www.elsevier.com/locate/yjtbi

A kinetic inhibition mechanism for maintenance

Caroline Tolla®*, Sebastiaan A.L.M. Kooijman®, Jean-Christophe Poggiale?
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100 * spec maint fluxes

0.4
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025
0.2
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0.15
0.1 r
0.05
0k
-0.05
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Time

Les unités de synthese et la maintenance en milieu pauvre

Alternative au modele « Switch » fondée sur le concept d’unité de synthese.

\
O = N WRE OO N @
S R R

&

Time

100

120

0 20 40 60 80100120

Time

1.2 —

0.8 -

o 0.6
0.4

02

0

0 20 40 60 80100120

Time

ModeleS —

Modele SU

—— Modele SU
............. Modeéle S

Fraction of SU

Time

100

120

0.4 v T . .

W

02 o
0.1 i
i M
JP
0
(0 I 2 3 4 3
JE

Available online at www.sciencedirect.com
Journal of

e . ¢
*.” ScienceDirect Theoretical
Biology

ELSEVIER Journal of Theoretical Biology 244 (2007) 576587 ———————
www.elsevier.com/locate/yjtbi

A kinetic inhibition mechanism for maintenance

Caroline Tolla®*, Sebastiaan A.L.M. Kooijmanb, Jean-Christophe Poggiale®
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Les unités de synthese et la maintenance en milieu pauvre

C f

2 —_—
=
= E

1 O
)
o, I - N O
] ‘@7{ | + _’_ o

D 1 1 1 1 D U | | | 1

50 100 150 200 50 100 150 200
Time (h) Time (h)
* Explique la dynamique observée dans une expérience
Vol. 56: 41-54, 2009 AQUATIC MICROBIAL ECOLOGY « pUlsee i

doi: 10.3354/ame01312 Aquat Microb Ecol Published online July 9, 2009

Explique Paugmentation du rendement de croissance
Consumption and release of dissolved organic bactérien
carbon by marine bacteria in a pulsed-substrate

environment: irom experiments to modelling

M. Eichinger!®* S. A. L. M. Kooijman?, R. Sempéré!, D. Leievre!, G. Grégori!,

B. Charriérel, J. C. Poqaiale! Chaire MMB - Aussois, 15— 19 juin 2026



Modeles de communauteés structurés en taille
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Structure en taille des communautés marines

Plankton Size Spectra in Relation to Ecosystem Productivity,

Size, and Perturbation

W. Gary Sprules

Department of Zoology, University of Toronto, Erindale College, Mississauga, Ont. L5L 1C6

Department of Fisheries and Oceans, Great Lakes Fisheries Research Branch, Canada Centre for inland Waters, Burlington, Ont. L7R 4A6

and M. Munawar

Can. J. Fish. Aguat. Sci., Vol. 43, 1986

TABLE 2. Normalized spectrum slopes, intercepts, and coefficients of determination (%) for study
sites (7 = number of stations or sites).

Slope Intercept
n | Median Range Median  Range r
North Pacific Central Gyre* 1| —1.16 — 0.10 e 0.97
Lake Superior i1 —1.10 |—-1.00t0 —1.15  0.61 0.41—-0.73 0.94-0.98
Lake Huron” 8] —1.02 |-090tc —1.18 090 0.64—1.65 0.59-0.94
Lake Ontario 4| ~-0.97 |-0.90t0 —-1.04 1.82 1.35-2.16 0.82-0.90
Lake Erie 41 —-099 |-0.77t0 —-1.24 1.99 1.79-2.41 0.62—-0.90
Lake St. Clair 141 —0.90 |—0.76t0 —1.05 1.46 1.11-1.83 0.68-0.89
Inland lakes 25| —0.98 |—-092t0 —1.05 1.36 0.92—-1.93 0.93-0.98

*Only one conglomerate sample (see Table 1).

®Including Saginaw Bay.

3iomass (ug-L') / a Weight (ug))

log Particle Weight (ug)
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Structure en taille des communautés marines

SCIENCE ADVANCES | RESEARCH ARTICLE

10%

Number of individuals (count)
1010 1015 1020

10°

ENVIRONMENTAL STUDIES

The global ocean size spectrum from bacteria to whales

lan A. Hatton'?*t, Ryan F. Heneghan®31, Yinon M. Bar-On® Eric D. Galbraith>®
SCIENCE ADVANCES - 10 Mov 20271 - Vol 7,Issue 46 - DOI: 10.1126/sciadv.abh3732

® Mammals

® Fish

® Zooplankton
© Autotrophs
® Bacteria
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X

f(X) ~ x—1.04

~

- ey

\ ‘..-;"lg.

- :
>/ o~

107° 1 10°
Body mass (g)
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Structure en taille des communautés marines

o ~N - ~
environmental
change 4
Y.
g R ™ (V]
species 2 ~ N
invasions =3 quantitative
\_ J =
= measure of
s N S tati
deviation of
=
- vy % from reference
4 ™ (o] status
management e J
. J >
s ~N : )
organism size
10 1 ogy Biol. Lert. (2010) 6, 434437 restoration
I tt doi:10.1098/15b1.2010.0240  %_ S . A
e e rs Published online 5 May 2010

Community ecology

Meeting report

Body-size distributions
and size-spectra: universal
indicators of ecological

status?

Owen L. Petchey'* and Andrea Belgrano?
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Structure en taille des communautés marines
Lecture Notes in

Biomathematics Metz and Diekmann, 1986

j-State : variables d’état associées au niveau individuel, au travers d’un ou plusieurs traits de vie.

p-state : variables d’état associées au niveau populationnel.

DOI 10.1007/s11160-015-9393-y

- c-State : variables d’état associées au niveau de la communauté
Rev Fish Biol Fisheries (2015) 25:425-447 @

_ Physiology in the service of fisheries science: Why thinking
Wild Atlantic:salmon mechanistically matters

Andrij Z. Horodysky * Steven J. Cooke * Richard W. Brill

Variabilité en taille trés importante durant le cycle de vie (facteur -> 109)

La niche trophique change au cours du cycle
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Modele DEB (isomorphe)

(d

e f—e
dat Cyws e
v _ eV?s - Vi, 3
dt

e +
\ g

= Yy

~

)

Number of individuals

150

100 |

[9)}
o

o

De Uindividu a la population

—

1.2 1.4 1.6 1.8 2
Structure

Densité des individus ayant une densité de réserve e et un volume structural VV a I'instant t:

n(t,e, V)
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Modéle DEB (isomorphe) De Uindividu a la population

/ \ 150
de f—e
E_vl/l/:g — Ve 100/

[9)}
o

av  eV?3 -y, 73
dr v = Yv

K e+ g /

Densité des individus ayant une densité de réserve e et un volume structural VV a I'instant t:

Number of individuals

o
—_

1.2 1.4 1.6 1.8 2
Structure

n(t,e, V)
Vm 4
Nombre d’individus a Uinstant t : N(t) = f j n(t,V,e) dedV
0
Vb

Vi

1
Volume structural de la population a Uinstant t : Vr(t) = f Vf n(t,V,e)dedV
0
Vb
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Density of abundance log(Ny-;) (in #cm=3m~3)

De Uindividu a la population

DEB Tcrjr

— eproduction
(Eggs)

—

Eggs

|
]OE(VE)) log(P}”.) [Qg(VPT,} log( VnTrm)
Individual size log(V) (in cm?)

Progress in Oceanography 146 (2016) 22-37
Effects of lower trophic level biomass and water temperature
on fish communities: A modelling study

Jérome Guiet®™*, Olivier Aumont ¢, Jean-Christophe Poggiale ¢, Olivier Maury *"
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Modele DEB (isomorphe)

De Uindividu a la population

/de

a =Y

o

T

f—e
V1/3

= Ye

dv  eV33 -y, 3

\ 150

—_
o
o

[9)}
o

e+ g

Number of individuals

= Yy

o
—_

)

1.2 1.4 1.6 1.8 2
Structure

Densité des individus ayant une densité de réserve e et un volume structural VV a I'instant t:

n(t,e, V)

on 0 0 4 L
o (Y.n) + v (yyn) =mortalité

Reproduction (= condition de bord)
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Modele DEB (isomorphe)

4 J
— v
dt

e

dv

o

Densité des individus ayant une densité de réserve e et un volume structural VV a I'instant t:

—

E=

f—e

V1/3 — Ve

eV2/3 —yy ~1/3
e+ g

= Yy

~

)

150

—_
o
o

50

Number of individuals

o

n(t,e, V)

De Uindividu a la population

—

1.2 1.4 1.6 1.8 2
Structure

on 0 0 4 L
o (Y.n) + v (yyn) =mortalité

Reproduction (= condition de bord)

— + — ()’Vn) =mortalité

Yv

fv2/3

_ VVm—1/3

f+g

(si la dynamique de la réserve est « rapide »)
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Density of abundance log(Ny-;) (in #cm=3m~3)

De Uindividu a la population

DEB Tcrjr

— eproduction
(Eggs)

—

Eggs

|
]OE(VE)) log(P}”.) [Qg(VPT,} log( VnTrm)
Individual size log(V) (in cm?)

Progress in Oceanography 146 (2016) 22-37
Effects of lower trophic level biomass and water temperature
on fish communities: A modelling study

Jérome Guiet®™*, Olivier Aumont ¢, Jean-Christophe Poggiale ¢, Olivier Maury *"
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De la population a la communauté

Relations d’allométries de la théorie DEB
On considere deux organismes de deux especes différentes ayant une taille maximale en

conditions de ressources optimale (f = 1), on note Ly, la taille de lorganisme de
’especei (i = 1,2).
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De la population a la communauté

Relations d’allométries de la théorie DEB
On considere deux organismes de deux especes différentes ayant une taille maximale en

conditions de ressources optimale (f = 1), on note Ly, la taille de lorganisme de
’especei (i = 1,2).

On pose que Uespece 2 est 'espece de référence.

Ly

Définition : le facteur d’échelle est z =

Myef
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De la population a la communauté

Relations d’allométries de la théorie DEB
On considere deux organismes de deux especes différentes ayant une taille maximale en

conditions de ressources optimale (f = 1), on note Ly, la taille de lorganisme de
’especei (i = 1,2).

On pose que Uespece 2 est 'espece de référence.

Ly

Définition : le facteur d’échelle est z =

Myef

oMl
K

Comme {pgm} = Ly,ona{pgm} = Z{pAm}ref
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De la population a la communauté

Relations d’allométries de la théorie DEB
On considere deux organismes de deux especes différentes ayant une taille maximale en

conditions de ressources optimale (f = 1), on note Ly, la taille de lorganisme de
’especei (i = 1,2).

On pose que Uespece 2 est 'espece de référence.

Ly

Définition : le facteur d’échelle est z =

Myef

oMl
K

Comme {pgm} = Ly,ona{pgm} = Z{pAm}ref

|pm ] et k sont des grandeurs «intensives » (indépendantes de la taille).

v et |E;]| sont des grandeurs «intensives » (indépendantes de la taille).
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De la population a la communauté

La théorie DEB fait émerger des relations entre les différents parameétres et notamment des relations d’allométrie.

Données corrigées pour une température de 25°C.

-1

M

V Oiseaux

Mammiferes

—

Reptiles et amphibiens

o Db 0O

Poissons

X Crustacées

—

+ Mollusques

log von Bertalanffy growth rate, year
)

$  Autres

-B.5 B.5 1.5 2.3 3.9

* 113
log ultimate volume ™, mm D’aprés Kooijman, 2010
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De la population a la communauté

La théorie DEB fait émerger des relations entre les différents parametres et notamment des relations d’allométrie.

Exemple de taux métaboliques en fonction de la biomasse : les courbes sont issues de la théorie DEB et

ne sont pas des ajustements allométriques. s I (b)
° unicellulaires (a 20°C)
e ectothermes (a 20°C)
+ endothermes (& 39°C) 8 2
0
=
Q
® 2
Q
5]
©
£ -6
=
on
S
16
-14
ournal of Anima 2 -1 4 -18 = -2 2 (=]
e oo From molecules to ecosystems through dynamic energy

69, 913-926 budget models log body weight, g

R. M. NISBET*, E. B. MULLER*, K. LIKA{ and : : — -
S. A. L. M. KOOIJMAN} Chaire MMB - Aussois, 15— 19 juin 2026



De la population a la communauté

Individu (e, V) Modeéle DEB

Population n(t,V,e) — + — (yen) + - (yVn) =mortalité

Reproduction (= condition de bord)

Communaute V,,, caractérise 'espece
ony,, . 0 0 .
ny (t,V,e) 9t + Je (yenvm) + PY. (YVan) =mortalité

Reproduction (= condition de bord)

From individuals to populations to communities: A dynamic energy budget
model of marine ecosystem size-spectrum including life history diversity

a,b,x

Olivier Maury *P*, Jean-Christophe Poggiale ¢!

Journal of Theoretical Biology 324 (2013) 52-71 Chaire MMB - AUSSOiS, 15 - 79juin 2026



De la population a la communauté

Individu (e, V) Modeéle DEB

Population n(t,V) — + — (yyn) =mortalité

Reproduction (= condition de bord)

Communaute Vi, caractérise 'espece
aTLVm 0 ey 7
ny. (t, V) Py + E (YVan) =mortalité

Reproduction (= condition de bord)

From individuals to populations to communities: A dynamic energy budget
model of marine ecosystem size-spectrum including life history diversity

a,b,x

Olivier Maury *P*, Jean-Christophe Poggiale ¢!

Journal of Theoretical Biology 324 (2013) 52-71 Chaire MMB - AUSSOiS, 15 - 79juin 2026



De la population a la communauté

On s’appuie sur les renormalisations interspécifiques pour définir une « espece fonctionnelle » par la taille maximale

qu’une espéce peut atteindre Lm.

Variable décrivant la communauté : n(t,l,Lm) = « nombre » d’individus de taille l dans ’espéce caractérisée parLm a

instant t.

Journal of Theoretical Biology 324 (2013) 52-71

Contents lists available at SciVerse ScienceDirect A Journal of

T_}é(;oreﬁcal |
Journal of Theoretical Biology _ ;ggy 1

journal homepage: www.elsevier.com/locate/yjtbi ‘ |

From individuals to populations to communities: A dynamic energy budget
model of marine ecosystem size-spectrum including life history diversity

Olivier Maury *P*, Jean-Christophe Poggiale &!

Biomass (log)

C

Oom
m .
umty s Pecy
rum

- small size species

- medium size species

- large size species

0.1

1 10 100 1000
Body length (cm)
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De la population a la communauté

8000

T000

6000

5000

4000

3000

[emperat

2000

1000

Lower trophic level energy £, 4, (in Jm ™)

=a0 =40 =20 0 20 40 a0
Latitude

Fig. 3. Latitudinal distribution of the environmental conditions determined from NEMO-PISCES outputs (Aumont et al., 2015) and used to force the model: annual mean &
{in Jm *) and monthly variability of lower trophic level energy &5 (black); annual mean T (in *C) and monthly variability of sea surface temperature T (grey).

Progress in Oceanography 146 (2016) 22-37

Contents lists available at ScienceDirect

Progress in Oceanography

El ] [ ]]{ journal homepage: www.elsevier.com/locate/pocean

Effects of lower trophic level biomass and water temperature @Cmsmk
on fish communities: A modelling study

Jérdme Guiet ***, Olivier Aumont €, Jean-Christophe Poggiale ¢, Olivier Maury *°



De la population a la communauté

Quelques indicateurs de structure de la communauté et de fonctionnement de [’écosysteme.

tot=quantité totale d’énergie (J.m™3)

Sc =pente du spectre de la communauté

L., ¢=taille maximale pour 'ensemble
de toutes les especes de la communauté

TL,,4,= niveau trophique des organismes les plus grands.

L,,= moyenne gegomeétrique des longueurs (cm), indique
le type d’especes dominantes (grandes ou petites).

AL,,= différence de taille entre la taille maximale de Uespece
la plus petite et U'espeéce la plus grande (cm)

RPT04= officacité de la communauté a

transformer la ressource consommeée en
biomasse de poisson

t"®%= quantité de biomasse consommée par

heure a I’état stationnaire (quand il existe). C’est
un indicateur de la vitesse de circulation de la
biomasse dans la communauté.
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Conclusion

Echelles de temps : un outil pour intégrer des processus et conserver des modeles « simples »

Les unités de synthese : intégrer des mécanismes sub-individuels dans des formulations DEB

Théorie DEB : modeéeles de bioénergétique a U’échelle individuelle.

Passage a la population (direct pour V1-morphe, modeles de populations structurées pour les isomorphes).
Passage a la communauté permis par les relations de renormalisation interspécifiques de la théorie.

Permet de représenter des communautés diverses dans des environnements variables et dynamiques.
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Exercice
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Simplification d’'un modéle de chemostat a 2 échelles de temps

D I
Infected
D D ko AP
R S 74
Resistant Susceptible Virus
C C lD
Hy — s
k+C k+C

) C
) Carbon substrate

D D
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Simplification d’un modele de chemostat a 2 echelles de temps

Susceptibles

s z[,ul ¢ kV—DjS

d_r K +C
Resistant
dR C
— = D R
dr (,uz K+ C j
Infected

ﬂszV—ﬂJ—D]
dr
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Simplification d’un modele de chemostat a 2 echelles de temps

Virus

4 _ gar—pv
dr

Carbon substrate

dC

[ :' :' S' B C
T

K +C
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Simplification d’un modele de chemostat a 2 echelles de temps

a5 —(,ul ¢ —kV—DjS
_l_

drt K+C
dl S = susceptible
Z = kSV — Al — DI I = infected

R = resistant
d—V:,B/U—DV V = virus
dt C = carbon substrat
dC

C
E — D(CO _C)_(/UlS+ﬂzR)K

+ C
dR C
— = — D |R
drt ('UZK+C j
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Simplification d’un modele de chemostat a 2 echelles de temps

e —
| R . A
] A Dilution rate; 0.02 h Dilution rate: 0.04 k™
ey t .
E E T mee—
g 10 5 T —o
o E an _ oo oo |
2 2 o
= m
E w E A
g -
=
@ 1P 4 #
&
T
M A——— ey 1 1 1 — = ]
0 = a0 B0 &0 101 &0
Qg™
From Middelboe, 2000 wlC 4
S - L )
T . T »
E qp ,L -t
] Tt
E 107 _1.“ -Cl{:,.:-_._.u_._c_g.n_o ;"'\—P_ gty P
g e
= e—
& 0% |III e
7 | I —— \firuses e
= 10 4 _ n —— Uninfected bacteris (+ virus) |
E o seeane Resistant bacteria [+ wirus)
5 Na —a— \firuses {pfu)
B 4p = Total bacteria (+ virus)
" fa, ML : ~& - Resigtant bactera (+ vires]
T ‘1 Uninfecied bacledia (conbrel} |
| —— Tolad bacderia (contral) |
1 ; . T |
0 k| 40 &0 &0 100

Teme {hj}
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Simplification d’un modele de chemostat a 2 echelles de temps

Unité de temps : 10 heures

Variables Unit Parameters Units Values

S 10° cell/ml K 106 cells/ml 0.3

V 10° cell/ml C, 10° cells/ml 3

I 10° cell/ml i 1/time 2.5

C 10° cell/ml 7. 1/time 1-4

R 106 cell/ml k ml/time 0.1
S virus/lysis 10 —60

From Middelboe, 2000 D 1/time m’

A 1/time 5
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Simplification d’un modele de chemostat a 2 echelles de temps

:—kVS‘—|— 5(:“1 ¢ —DJS Fast
K+C
all DV
Slow
kSV — v DI
a Yy
C E=—="—
= ED(CO _C)_E(MS"':UzR)K C p A
T £=0.02-0.1

K+C
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Simplification d’un modele de chemostat a 2 echelles de temps

d_S:_kVS 15I=S—|—]—|—K
dr — &
dV -
—=ay dr 0 2
dr
ﬂszV—y[
dr
d—S:—ka(H—S—])S
<a’r
dl
—=kSalH-S-1)—vy1
dr ( ) 4

Two fast variables and
three slow variables

Chaire MMB - Aussois, 15— 19 juin 2026



Simplification d’un modele de chemostat a 2 echelles de temps

dsS C
=2 - _kS(H-S-1 — D
- okS(H - S )+g(le+C jS
dl

—=akS(H—S—I)—'y]—gDI
d_H:g(MLS_DHj

dt K+C

dC C
i eD(C, —C)~ el S + ﬂzR)K—JrC
dR C

= -D |R

dz g(ﬂ2K+C j

FAST

SLOW
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Simplification d’un modele de chemostat a 2 echelles de temps

dS

b —ka(H _S _1)5 Equilibria

dt

a _, E =(0,0) V(H;C;R)

17 Sa(H=S=1)=1 g _(0)s=H) Y(H:C:R)
(—akH 0 Eigenvalues: —akH and —y

Pl akH -y While H>0, E, is

hyperbolically stable

(okH  —yH \ |DetlJ, )=—ayH <0

B | L ok H 7/k]—[ —y While H>0, E, is a saddle

point
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Simplification d’un modele de chemostat a 2 echelles de temps

On applique le théoreme de Fenichel : remplacer les variables rapides par leur valeur d’équilibre.

ii—iI:_DH 0
d—C—D(C —C)- _C R ©=
t ’ =y ve
®_[1,-C plr [=¢&T
dt K+C
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Simplification d’un modele de chemostat a 2 echelles de temps

Substrate (green) and Resistant (blug)
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Simplification d’un modele de chemostat a 2 echelles de temps

ouUbstrate (green) and Resistant (blue)

RERRRES
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()|
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Simplification d’un modele de chemostat a 2 echelles de temps

—akH 0 Eigenvalues: —akH and —y
S =
! akH -y

H >> 0(8) Normal hyperbolicity condition

PHILOSOPHICAL
TRANSACTIONS

o Phil. Trans. H. Sec. A (2009) 367, 468546097
THE RCWAI_A doi:10.1098 /rsta.2009.0132

SOCIETY

Study of a virus—bacteria interaction model
in a chemostat: application of geometrical
singular perturbation theory

By J.-C. PocoaLe™*, P. Aucer?, F. CoRDOLEANT! axD T. Nouyen-Huu? Chaire MMB - AUSSOIS’ 15 - 79/”’” 2026




Modeles de communauteés structurés en taille
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Structure en taille des communautés marines

Plankton Size Spectra in Relation to Ecosystem Productivity,

Size, and Perturbation

W. Gary Sprules

Department of Zoology, University of Toronto, Erindale College, Mississauga, Ont. L5L 1C6

Department of Fisheries and Oceans, Great Lakes Fisheries Research Branch, Canada Centre for inland Waters, Burlington, Ont. L7R 4A6

and M. Munawar

Can. J. Fish. Aguat. Sci., Vol. 43, 1986

TABLE 2. Normalized spectrum slopes, intercepts, and coefficients of determination (%) for study
sites (7 = number of stations or sites).

Slope Intercept
n | Median Range Median  Range r
North Pacific Central Gyre* 1| —1.16 — 0.10 e 0.97
Lake Superior i1 —1.10 |—-1.00t0 —1.15  0.61 0.41—-0.73 0.94-0.98
Lake Huron” 8] —1.02 |-090tc —1.18 090 0.64—1.65 0.59-0.94
Lake Ontario 4| ~-0.97 |-0.90t0 —-1.04 1.82 1.35-2.16 0.82-0.90
Lake Erie 41 —-099 |-0.77t0 —-1.24 1.99 1.79-2.41 0.62—-0.90
Lake St. Clair 141 —0.90 |—0.76t0 —1.05 1.46 1.11-1.83 0.68-0.89
Inland lakes 25| —0.98 |—-092t0 —1.05 1.36 0.92—-1.93 0.93-0.98

*Only one conglomerate sample (see Table 1).

®Including Saginaw Bay.

3iomass (ug-L') / a Weight (ug))

log Particle Weight (ug)
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Structure en taille des communautés marines

SCIENCE ADVANCES | RESEARCH ARTICLE

10%

Number of individuals (count)
1010 1015 1020

10°

ENVIRONMENTAL STUDIES

The global ocean size spectrum from bacteria to whales

lan A. Hatton'?*t, Ryan F. Heneghan®31, Yinon M. Bar-On® Eric D. Galbraith>®
SCIENCE ADVANCES - 10 Mov 20271 - Vol 7,Issue 46 - DOI: 10.1126/sciadv.abh3732
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® Bacteria
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Structure en taille des communautés marines

o ~N - ~
environmental
change 4
Y.
g R ™ (V]
species 2 ~ N
invasions =3 quantitative
\_ J =
= measure of
s N S tati
deviation of
=
- vy % from reference
4 ™ (o] status
management e J
. J >
s ~N : )
organism size
10 1 ogy Biol. Lert. (2010) 6, 434437 restoration
I tt doi:10.1098/15b1.2010.0240  %_ S . A
e e rs Published online 5 May 2010

Community ecology

Meeting report

Body-size distributions
and size-spectra: universal
indicators of ecological

status?

Owen L. Petchey'* and Andrea Belgrano?
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Structure en taille des communautés marines
Lecture Notes in

Biomathematics Metz and Diekmann, 1986

j-State : variables d’état associées au niveau individuel, au travers d’un ou plusieurs traits de vie.

p-state : variables d’état associées au niveau populationnel.

DOI 10.1007/s11160-015-9393-y

- c-State : variables d’état associées au niveau de la communauté
Rev Fish Biol Fisheries (2015) 25:425-447 @

_ Physiology in the service of fisheries science: Why thinking
Wild Atlantic:salmon mechanistically matters

Andrij Z. Horodysky * Steven J. Cooke * Richard W. Brill

Variabilité en taille trés importante durant le cycle de vie (facteur -> 109)

La niche trophique change au cours du cycle
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Modele DEB (isomorphe)

(d

e f—e
dat Cyws e
v _ eV?s - Vi, 3
dt

e +
\ g

= Yy

~

)

Number of individuals

150

100 |

[9)}
o

o

De Uindividu a la population

—

1.2 1.4 1.6 1.8 2
Structure

Densité des individus ayant une densité de réserve e et un volume structural VV a I'instant t:

n(t,e, V)
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Modéle DEB (isomorphe) De Uindividu a la population

/ \ 150
de f—e
E_vl/l/:g — Ve 100/

[9)}
o

av  eV?3 -y, 73
dr v = Yv

K e+ g /

Densité des individus ayant une densité de réserve e et un volume structural VV a I'instant t:

Number of individuals

o
—_

1.2 1.4 1.6 1.8 2
Structure

n(t,e, V)
Vm 4
Nombre d’individus a Uinstant t : N(t) = f j n(t,V,e) dedV
0
Vb

Vi

1
Volume structural de la population a Uinstant t : Vr(t) = f Vf n(t,V,e)dedV
0
Vb
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Density of abundance log(Ny-;) (in #cm=3m~3)

De Uindividu a la population

DEB Tcrjr

— eproduction
(Eggs)

—

Eggs

|
]OE(VE)) log(P}”.) [Qg(VPT,} log( VnTrm)
Individual size log(V) (in cm?)

Progress in Oceanography 146 (2016) 22-37
Effects of lower trophic level biomass and water temperature
on fish communities: A modelling study

Jérome Guiet®™*, Olivier Aumont ¢, Jean-Christophe Poggiale ¢, Olivier Maury *"
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Modele DEB (isomorphe)

De Uindividu a la population

/de

a =Y

o

T

f—e
V1/3

= Ye

dv  eV33 -y, 3

\ 150

—_
o
o

[9)}
o

e+ g

Number of individuals

= Yy

o
—_

)

1.2 1.4 1.6 1.8 2
Structure

Densité des individus ayant une densité de réserve e et un volume structural VV a I'instant t:

n(t,e, V)

on 0 0 4 L
o (Y.n) + v (yyn) =mortalité

Reproduction (= condition de bord)
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Modele DEB (isomorphe)

4 J
— v
dt

e

dv

o

Densité des individus ayant une densité de réserve e et un volume structural VV a I'instant t:

—

E=

f—e

V1/3 — Ve

eV2/3 —yy ~1/3
e+ g

= Yy

~

)

150

—_
o
o

50

Number of individuals

o

n(t,e, V)

De Uindividu a la population

—

1.2 1.4 1.6 1.8 2
Structure

on 0 0 4 L
o (Y.n) + v (yyn) =mortalité

Reproduction (= condition de bord)

— + — ()’Vn) =mortalité

Yv

fv2/3

_ VVm—1/3

f+g

(si la dynamique de la réserve est « rapide »)
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De Uindividu a la population

DEB Tcrjr

— eproduction
(Eggs)

—

Eggs

Density of abundance log(Ny-;) (in #cm=3m~3)

|
]OE(VE)) log(P}”.) [Qg(VPT,} log( VnTrm)
Individual size log(V) (in cm?)

From individuals to populations to communities: A dynamic energy budget
model of marine ecosystem size-spectrum including life history diversity

a,b,x

, Jean-Christophe Poggiale ! .
Journal of Theoretical Biology 324 (2013) 52-71 Chaire MMB - AUSSOiS, 15 - 79juin 2026

Olivier Maury




De la population a la communauté

Relations d’allométries de la théorie DEB
On considere deux organismes de deux especes différentes ayant une taille maximale en

conditions de ressources optimale (f = 1), on note Ly, la taille de lorganisme de
’especei (i = 1,2).
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De la population a la communauté

Relations d’allométries de la théorie DEB
On considere deux organismes de deux especes différentes ayant une taille maximale en

conditions de ressources optimale (f = 1), on note Ly, la taille de lorganisme de
’especei (i = 1,2).

On pose que Uespece 2 est 'espece de référence.

Ly

Définition : le facteur d’échelle est z =

Myef
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De la population a la communauté

Relations d’allométries de la théorie DEB
On considere deux organismes de deux especes différentes ayant une taille maximale en

conditions de ressources optimale (f = 1), on note Ly, la taille de lorganisme de
’especei (i = 1,2).

On pose que Uespece 2 est 'espece de référence.

Ly

Définition : le facteur d’échelle est z =

Myef

oMl
K

Comme {pgm} = Ly,ona{pgm} = Z{pAm}ref
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De la population a la communauté

Relations d’allométries de la théorie DEB
On considere deux organismes de deux especes différentes ayant une taille maximale en

conditions de ressources optimale (f = 1), on note Ly, la taille de lorganisme de
’especei (i = 1,2).

On pose que Uespece 2 est 'espece de référence.

Ly

Définition : le facteur d’échelle est z =

Myef

oMl
K

Comme {pgm} = Ly,ona{pgm} = Z{pAm}ref

|pm ] et k sont des grandeurs «intensives » (indépendantes de la taille).

v et |E;]| sont des grandeurs «intensives » (indépendantes de la taille).
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De la population a la communauté

La théorie DEB fait émerger des relations entre les différents parameétres et notamment des relations d’allométrie.

Données corrigées pour une température de 25°C.

-1

M

V Oiseaux

Mammiferes

—

Reptiles et amphibiens

o Db 0O

Poissons

X Crustacées

—

+ Mollusques

log von Bertalanffy growth rate, year
)

$  Autres

-B.5 B.5 1.5 2.3 3.9

* 113
log ultimate volume ™, mm D’aprés Kooijman, 2010
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De la population a la communauté

La théorie DEB fait émerger des relations entre les différents parametres et notamment des relations d’allométrie.

Exemple de taux métaboliques en fonction de la biomasse : les courbes sont issues de la théorie DEB et

ne sont pas des ajustements allométriques. s I (b)
° unicellulaires (a 20°C)
e ectothermes (a 20°C)
+ endothermes (& 39°C) 8 2
0
=
Q
® 2
Q
5]
©
£ -6
=
on
S
16
-14
ournal of Anima 2 -1 4 -18 = -2 2 (=]
e oo From molecules to ecosystems through dynamic energy

69, 913-926 budget models log body weight, g

R. M. NISBET*, E. B. MULLER*, K. LIKA{ and : : — -
S. A. L. M. KOOIJMAN} Chaire MMB - Aussois, 15— 19 juin 2026



De la population a la communauté

Individu (e, V) Modeéle DEB

Population n(t,V,e) — + — (yen) + - (yVn) =mortalité

Reproduction (= condition de bord)

Communaute V,,, caractérise 'espece
ony,, . 0 0 .
ny (t,V,e) 9t + Je (yenvm) + PY. (YVan) =mortalité

Reproduction (= condition de bord)

From individuals to populations to communities: A dynamic energy budget
model of marine ecosystem size-spectrum including life history diversity

a,b,x

Olivier Maury *P*, Jean-Christophe Poggiale ¢!

Journal of Theoretical Biology 324 (2013) 52-71 Chaire MMB - AUSSOiS, 15 - 79juin 2026



De la population a la communauté

Dynamique rapide de la réserve

Individu (e, V) Modeéle DEB

Population n(t,V) — + — (yyn) =mortalité

Reproduction (= condition de bord)

Communaute Vi, caractérise 'espece
aTLVm 0 ey 7
ny. (t, V) Py + E (YVan) =mortalité

Reproduction (= condition de bord)

From individuals to populations to communities: A dynamic energy budget
model of marine ecosystem size-spectrum including life history diversity

a,b,x

Olivier Maury *P*, Jean-Christophe Poggiale ¢!

Journal of Theoretical Biology 324 (2013) 52-71 Chaire MMB - AUSSOiS, 15 - 79juin 2026



De la population a la communauté

On s’appuie sur les renormalisations interspécifiques pour définir une « espece fonctionnelle » par la taille maximale

qu’une espéce peut atteindre Lm.

Variable décrivant la communauté : n(t,l,Lm) = « nombre » d’individus de taille l dans ’espéce caractérisée parLm a

instant t.

Journal of Theoretical Biology 324 (2013) 52-71

Contents lists available at SciVerse ScienceDirect & Journal of
T%?ogtical |
. . ology -
Journal of Theoretical Biology = |

|

journal homepage: www.elsevier.com/locate/yjtbi | |

From individuals to populations to communities: A dynamic energy budget
model of marine ecosystem size-spectrum including life history diversity

Olivier Maury *®* Jean-Christophe Poggiale©!

Biomass (log)
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Oom
m .
umty s Pecy
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- small size species
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- large size species
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De la communauté a I’ écosysteme

Size
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De la communauté a I’ écosysteme
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T000
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5000
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[emperat
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Lower trophic level energy £, 4, (in Jm ™)

=a0 =40 =20 0 20 40 a0
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Fig. 3. Latitudinal distribution of the environmental conditions determined from NEMO-PISCES outputs (Aumont et al., 2015) and used to force the model: annual mean &
{in Jm *) and monthly variability of lower trophic level energy &5 (black); annual mean T (in *C) and monthly variability of sea surface temperature T (grey).

Progress in Oceanography 146 (2016) 22-37

Contents lists available at ScienceDirect

Progress in Oceanography

El ] [ ]]{ journal homepage: www.elsevier.com/locate/pocean

Effects of lower trophic level biomass and water temperature @Cmsmk
on fish communities: A modelling study

Jérdme Guiet ***, Olivier Aumont €, Jean-Christophe Poggiale ¢, Olivier Maury *°



De la communauté a I’ écosysteme

Quelques indicateurs de structure de la communauté et de fonctionnement de [’écosysteme.

tot=quantité totale d’énergie (J.m™3)

Sc =pente du spectre de la communauté

L., ¢=taille maximale pour 'ensemble
de toutes les especes de la communauté

TL,,4,= niveau trophique des organismes les plus grands.

L,,= moyenne gegomeétrique des longueurs (cm), indique
le type d’especes dominantes (grandes ou petites).

AL,,= différence de taille entre la taille maximale de Uespece
la plus petite et U'espeéce la plus grande (cm)

RPT04= officacité de la communauté a

transformer la ressource consommeée en
biomasse de poisson

t"®%= quantité de biomasse consommée par

heure a l’état stationnaire (quand il existe). C’est
un indicateur de la vitesse de circulation de la
biomasse dans la communauté.
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Total energy &4, /& (in Jm™)
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De la communauté a I’ écosysteme
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Conclusion

Passage a la population :
» direct pour V1-morphe,
» modeles de populations structurées pour les isomorphes.

Passage a la communauté permis par les relations de renormalisation
interspécifiques de la théorie.

Représentation de communautés diverses dans des environnements variables
et dynamiques.

Chaire MMB - Aussois, 15— 19 juin 2026



La reponse fonctionnelle dans les interactions

trophiques
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La réeponse fonctionnelle : comment la formuler?

Large Predators |4 I !
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La reponse fonctionnelle : comment la formuler?

mixed lithooh 0
phytoplankton coccolithophores jatoms
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detritus detritus
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Progress in Oceanography 87 (2010) 201-213

Contents lists available at ScienceDirect

Progress in Oceanography

=

ELSEVIER journal homepage: www.elsevier.com/locate/pocean

Influence of grazing formulations on the emergent properties of a complex
ecosystem model in a global ocean general circulation model

Thomas R. Anderson®*, Wendy C. Gentleman ®, Bablu Sinha? Chalre MMB - AUSSOIS’ 15 - 7 9-’ uimn 2026




La réeponse fonctionnelle : comment la formuler?

Vorume 18, No. 1 May 1949

* Introduit pour la premiere fois par M.E. Solomon en 1949 dans une synthese sur le
contrble des populations animales, ce concept décrit la quantité de ressources
THE NATURAL CONTROL OF ANIMAL POPULATIONS , . , .
By M. E. SOLOMON consommeées par unité de prédateurs/consommateurs et par unité de temps

Department of Scientific and Industrial Research, Pest Infestation Laboratory, Slough, Bucks.

et =réponse de la fonction trophique aux variations environnementales

PAGE PAGE

A. INTRODUCTION . . . . . . 1 (4) Density dependence and capacity:

B. THEORIES OF CONTROL . . . . . 3 Cu. Pha Colflcl\monls . . 16
Br. Early ‘biotic’ theeries 3 4 ases of control . . . . .17
Bz. The competition theory . 3 (@) Lummnop . . . . . .17
B3. ‘Physical’ theories . 4 (b) Suppression . . . . . .19
B4. Theories of periodic fluctuation 5 (2!) go;‘lser"ﬁtmn . . . . . 20
Bs. Comprehensive theories . 7 (d) Release . .. a1

{(€) Fluctuations mherent in comrol . .21

C. ESSENTIALS OF NATURAL CONTROL . 8 Cs. The level of abundance . . : C
C1. Variation, constancy and control 8
Cz. The fundamenta] relatxonshlps in popu]a— D. SoME SPECIAL QUESTIONS . 23

tion dynamics . 9 D1. The relative importance of dxfferent factors
C3. Density relationships . . . . 10 in control . . . - . 24
(a) Threshold phenomena . 10 Dz. Balance of PUP'ﬂﬂthﬂS . . 26
(b) Density-independent and denslty depen D3. The mode of variation in abundanoe 27
dent factors . . 11 Dy4. Do controlling processes cause periodic
(¢) The form of density re]at1onsh1ps .13 fluctuations? 28
(d) The causes of density dependence .14 Ds. Reduced vanablluy in complex ecosystems 29
(1) Limited capacity of the environment . 14 E. SUMMARY . 31
(2) The significance of competition 15 F. ACKNOWLEDGEMENTS . B . . . 32
(3) The density-dependent influence of
natural enemies . . . . 13 G. REFERENCES . . . . . . . 32

Solomon, M. E. 1949. The natural control of animal
populations. Journal of Animal Ecology 18: 1-35.
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La réeponse fonctionnelle : comment la formuler?

Vorume 18, No. 1 May 1949

THE NATURAL CONTROL OF ANIMAL POPULATIONS

By M. E. SOLOMON
Department of Scientific and Industrial Research, Pest Infestation Laboratory, Slough, Bucks.

CONTENTS
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Bz. The competition theory . 3 (g) Lummnqn . . . - . .17
B3. ‘Physical’ theories . 1 ®) guppress on . . . . . . 19
B4. Theories of periodic fluc tuau n 5 (2!) RO;I ervation . . . . .20
Bs. Comprehensive theories . 7 (d) Release . . .21
{(€) Fluctuations mherent in comrol . .21
C. ESSENTIALS OF NATURAL CONTROL . 8 Cs. The level of abundance . K X D22
C1. Variation, constancy and control . . 8
Cz. The fundamental n lauonsh:ps in popu]a D. SoME sPECIAL QUESTIONS . 23
tion dynamics . X 9 Di1. The relative i meortanoe of dlfferem factors
C3. Density relationships . B . . 10 in control . . . . - 24
(@) Threshold phenomena . 10 Dz. Balance of populations . . 26
(b) Density-independent and de nslty d pen D3. The mode of variation in abundanoe .27
dent factors . . 11 D4. Do controlling processes cause periodic
(¢) The form of density rela uonshlps .13 fluctuations? 28
(d) The causes of density dependence .14 D5s. Reduced variabil luy in complex ecosyst ms 29
(1) Limited capacity of the environment . 14 E. Summary . . . . . . .31
(2) The significance of competition 15 F. ACKNOWLEDGEMENTS . B . . . 32
(3) The density- depcnd nt influence of
natural enemie . . .13 G. REFERENCES . . . . . . . 32

Solomon, M. E. 1949. The natural control of animal
populations. Journal of Animal Ecology 18: 1-35.

* Introduit pour la premiere fois par M.E. Solomon en 1949 dans une synthese sur le

contrble des populations animales, ce concept décrit la quantité de ressources

consommeées par unité de prédateurs/consommateurs et par unité de temps
=réponse de la fonction trophique aux variations environnementales

*dépend de Uenvironnement biotique et abiotique du prédateur, de sa
physiologie, de son comportement de déplacement et de celui de ses proies.
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Solomon, M. E. 1949. The natural control of animal
populations. Journal of Animal Ecology 18: 1-35.

* Introduit pour la premiere fois par M.E. Solomon en 1949 dans une synthese sur le

contrble des populations animales, ce concept décrit la quantité de ressources

consommeées par unité de prédateurs/consommateurs et par unité de temps
=réponse de la fonction trophique aux variations environnementales

*dépend de Uenvironnement biotique et abiotique du prédateur, de sa
physiologie, de son comportement de déplacement et de celui de ses proies.

* Processus intégrant des propriétés individuelles avec des conséquences aux
échelles des populations, des communautés et des écosystemes.
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* Introduit pour la premiere fois par M.E. Solomon en 1949 dans une synthese sur le

contrble des populations animales, ce concept décrit la quantité de ressources

consommeées par unité de prédateurs/consommateurs et par unité de temps
=réponse de la fonction trophique aux variations environnementales

*dépend de Uenvironnement biotique et abiotique du prédateur, de sa
physiologie, de son comportement de déplacement et de celui de ses proies.

* Processus intégrant des propriétés individuelles avec des conséquences aux
échelles des populations, des communautés et des écosystemes.

* Difficile a mesurer (au labo et in situ), conséquences dynamiques de la
représentation importantes.
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Une maniere d’introduire Uenvironnement biotique dans la représentation mathématique de la réponse fonctionnelle est
d’utiliser des relations de densité dépendance (Solomon, 1949).

1.4 \ \ | | | | \ \ I ——
—P=2
—P=3
12 —|
1~ _|
Zoa- i
©
é 06— —
04l | J.R. Beddington, Mutual interference
CLN between parasites or predators and its effect
g(N . P ) — on searching efficiency, J. Animal Ecol., 44
02- 1 +bON + cP 2 (1975), pp. 331-340
% i 2 3 4 5 : 7 6 s 0 '
Prey density
‘
a = taux d’ingestion/capture maximal A | ‘i\‘%“.‘]‘ | L
b proportionnel au temps (1‘0(:(:111.);1t101'1 d’une proie D.L. DeAngelis, R.A. Goldstein, R.V.
¢ proportionnel au temps d’interférence entre les prédateurs O'Neill, A model for trophic interaction,

Ecology, 56 (1975), pp. 881-892
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Functional Resp

Functional Resp.

La réeponse fonctionnelle : comment la formuler?

Type | : linéaire

Prey density

— Type lll : sigmoidale (effet « seuil »)

Prey density

Functional Resp

Functional Resp.

___________________________________________________

Prey density

Type Il : croissante et concave
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ax _ , .
gx) = T+ bx Equation du disque (Holling, 1959)
At = Aty + Aty

Axr = axAt,

Ath — ThAa: — Th(lil?AtS

C.S. Holling, Some characteristics of simple types of predation and parasitism, Can. Ent. 91, 385--398 |
(1959). Chaire MMB - Aussois, 15 — 19 juin 2026
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ax _ , ,
gx) = T+ bx Equation du disque (Holling, 1959)
At = Aty + Aty

Axr = axAt,

Ath — ThAa: — Th(,lCUAtS

Ar ax At B ax
At Aty + ThazAty 1+ Thax

b=T,a

C.S. Holling, Some characteristics of simple types of predation and parasitism, Can. Ent. 91, 385--398 |
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Description du mécanisme en se fondant surun modele a 2 échelles de temps et des comportements.

B(=1/Th)

N Nombre de proies

Cherch Manipulat Ph Nombre de prédateurs manipulant une proie.
ercheur anipulateur

Ps Nombre de prédateurs cherchant une proie.

a N

Réponse fonctionnelle : g(N) = alN Type | (loi d’action de masse)

Taux de prédation : g(N)Ps = aN Ps
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Description du mécanisme en se fondant surun modele a 2 échelles de temps et des comportements.

B(=1/Th)

N Nombre de proies

Cherch Manipulat Ph Nombre de prédateurs manipulant une proie.
ercheur anipulateur

Ps Nombre de prédateurs cherchant une proie.

a N

Réponse fonctionnelle : glOC(N) = aN Type | (loi d’action de masse)

Taux de prédation : g;,.(N)Ps = aNP

Quelle est laréponse fonctionnelle, ramenée a la population de prédateur?
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Description du mécanisme en se fondant surun modele a 2 échelles de temps et des comportements.

B(=1/Ty)

N Nombre de proies

Cherch Manipulat Ph Nombre de prédateurs manipulant une proie.
ercheur anipulateur

Ps Nombre de prédateurs cherchant une proie.

a N

Réponse fonctionnelle : glOC(N) = aN Type | (loi d’action de masse)

Taux de prédation : g;,.(N)Ps = aNP

dP
d_TS = —aNPg + BP,, + e(démographie) P=P;+ P,

dP,

o= aNPs; — P, + e(démographie)
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Description du mécanisme en se fondant surun modele a 2 échelles de temps et des comportements.

B(=1/Ty)

N Nombre de proies

Cherch Manipulat Ph Nombre de prédateurs manipulant une proie.
ercheur anipulateur

P.s Nombre de prédateurs cherchant une proie.

a N

Réponse fonctionnelle : glOC(N) = aN Type | (loi d’action de masse)

Taux de prédation : g;,.(N)Ps = aNP, Systeme lent - rapide

dP dP

d_TS = —aNPs + [P;, + e(démographie) d_TS = —aNPs; + f(P — Ps) + e(démographie)
dP dP

d_rh = aNPs — P, + e(démographie)

7= g(démographie)
P = PS + Ph
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—C(NPS+E(P—P5)=O

—aNPS+ﬁP—ﬁPS=O

_ b
B +aN

P, P
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La réeponse fonctionnelle : comment la formuler?

—CZNPS+E(P—P5)=O

—aNPS+ﬁP—ﬁPS=O

p

P = P
> B+aN
SN
aN
N) =
IWN) =10 N
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ax?>

b2 + x2

g(x)

10000 10000

‘_"U_ % “._q

T 8000 T o 8000 -
g 7
B 2

o 6000 X E 6000 -
0] =
£ 2
2 g

‘g 4000 . 5 4000 -
: ¢ ax g
o —_— — o)

£ 20000/ g (x ) - b 1 2 2000 -
2 : + X g
o ¢ ‘0

; o y

0 X~ | | | | | | 0 S
0 2 4 6 8 10 12 14 0
Biomasse de proies (cells.mL'1) x10%

d=6.2636e+06

a = 13367 cellind~1.d™?;
b = 46496 cells.mL?!

©PLOS | one

RESEARCH ARTICLE
Feeding behaviour of the nauplii of the
marine calanoid copepod Paracartia grani

Sars: Functional response, prey size spectrum,

and effects of the presence of alternative prey

Laura K. Helenius'?*, Enric Saiz®

4 6 8 10 12 14

Biomasse de proies (cells.mL'1) x10*

d=2.8981e+06

a =9371 cellind~*.d™1;
b = 22796 cells.mL™!
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A) Isochrysis galbana B) Rhodomonas salina
. (10000 1400 Réponse fonctionnelle Taux de filtration
— & — 1200 3
o 02 8000 3 o 3
o 2 iy 1000 £
3 o015 6000 % 3 80 3
g 3 3 0 o .
= @ - @
i i i o 5 Holling|Type Il
g % 8 @
8 g g 40 3
8 005/ ; 2000 o, 3 a
© b1 —e—Clearance rate ~ o 200
O.U%I -« Ingestion rate 0 J 0 ax
0 40000 80000 120000 0 2000 4000 6000 8000 10000 12000 g (_X') = C (x) -
Prey concentration (cells mL") Prey concentration (cells mL'1) 1 _I_ b x 1 —I— b x
C) Heterocapsa sp. D) Thalassiosira weissflogii
1 1200 1.5.‘ 500
[ ] (o] ‘
< o8 o 1000 3 il o lao &
- o & - . 3 &
: = gy . Holling|Type Il
= 086 B < 300 3
g w g £ olting|lype
& 04l & g 200 £
8 o02{0n 8 a g 00 o
G 200 5. 5 X 2
. ax ax
[ J 0 — —
0 2000 4000 6000 8000 10000 0 1000 2000 3000 4000 5000 6000 7000 8000 g (x ) - 1 b 2 C(x ) 1 b 2
Prey concentration (cells mL™") Prey concentration (cells mL™") + x + x
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150 —
‘@-PLOS | one
r,: 06 s ° 125 =
: i
2 100 §
E 04 o g RESEARCH ARTICLE
o 2 +75 Pl B . .
B 8 Feeding behaviour of the nauplii of the
@ @ . . . .
£ o02] o 3 marine calanoid copepod Paracartia grani
g , 5 2 Sars: Functional response, prey size spectrum,
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—_ . LI
= 05 trochoidea *_——— o ®
h D.-ﬂ- -""f ¢ L -
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@ o~
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- 20t
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_‘_l.: 16F ] ] a
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Carbon concentration [augCsl)

Journal of Theoretical Biology 265 (2010) 45-54

MARINE ECOLOGY - PROGRESS SERIES
Mar. Ecol. Prog. Ser.

Vol. 11: 49-53, 1983

Published February 10

Contents lists available at ScienceDirect - Journal of ‘

Theoretical
‘Bmlggy ‘
¢ ;r—' |

journal homepage: www.elsevier.com/locate/yjtbi ‘ ’ ‘

Journal of Theoretical Biology

|

On the feeding of copepods on Thalassiosira
partheneia from the Northwest Airican upwelling
area

Emergence of Holling type III zooplankton functional response:

Prédateur : Calanus helgolandicus
Proie : Thalassiosira partheneia

Taux de broutage (en haut)
Taux de filtration (en bas)

La réponse fonctionnelle est de type Il.

Bringing together field evidence and mathematical modelling

Sigrid B. Schnack*

Andrew Yu Morozov &2%
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N . . = (N)
Taux de broutage g(N) D Taux de filtration g(N) = £
X 10—4 X 10_4 N
].._ T T T T T T T 7 ] T T T T T T T
/
L . i i
3 ‘/ f’
0.8 | le 77 A
< L /'/1'}’ 2 -
= R e
E T 06t 7 |
= [ I s 1
% i\% 04 - ° ,’,” /,/ L 1 |
@ 0.5 = ol /s
P I o 4 |
02 s 7 1
P ./' ®
L e e i
r, ./
0 * 0 _’.-,—-""T# | 1 | I I I
0 0.4 0.8 1.2 1.6 0 0.4 0.8 1.2 1.6
Chl a (mg m™) Chl a (mg m™)

 Taux de broutage d’un copépode (Calanus helgolandicus) mesuré in situ et taux de filtration associé.
 Lescourbes a gauche sont des ajustements de fonctions linéaire, quadratique et cubique.
 Lescourbes de gauche sont les ajustements associés (constant, linéaire, quadratique)

Journal of Theoretical Biology 265 (2010) 45-54

Vol. 82: 41-50, 1002 MA.RNL ECOLOGY PROGRESS SER]’I—_VS Published May 14 Contents lists available at ScienceDirect ‘*’ Journal of ‘

& Mar. Ecol, Prog. Ser. Theoretical |

- . = R ~ Biology -

Journal of Theoretical Biology -

COpepOd gllt Contents, ingestion l‘ates and gl‘aZing I.SEVIE journal homepage: www.elsevier.com/locate/yjtbi 1 . }
impact on phytoplankton in relation to size
structure of zooplankton and phytoplankton

during a spring bloom Emergence of Holling type III zooplankton functional response: '
Bringing together field evidence and mathematical modelling Chaire MMB - AUSSOiS 15 — 79_/Uln 2026
’
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aP
//' Holling type Il :g(P) =

1+ bP
Hf}fﬁnw

gP;) aP, 1+bP; 1+4+bP P,
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La réponse fonctionnelle est de type lll.
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dN;
dt

N
‘ f(N)=T'N<1—E>

= rN; ( — %) + déplacements = f(N;) +déplacements

Ecology., 87(6). 2006, pp. 14781488
© 2006 by the Ecological Society of America

THE SCALE TRANSITION: SCALING UP POPULATION DYNAMICS

WITH FIELD DATA Chaire MMB - Aussois, 15— 19 juin 2026

3 “ 2
BRETT A. MELBOURNE'> AND PETER CHESSON
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dN;
dt

N
‘ f(N):T'N<1—E>

Théorie de la Transition d’Echelles (P. Chesson, 1998)

= rN; ( — %) + déplacements = f(N;) +déplacements

N= N; d]v N N N & Ni NT 1 I NT NT
‘ — =fNy) =f(N+N; —N) =f(N)+f(N)(Ni—N)+§f (N)(N; — N)* + RESTE

n
i=1 dt

S| -

Ecology, 87(6), 2006, pp. 1478-1488
© 2006 by the Ecological Society of America

THE SCALE TRANSITION: SCALING UP POPULATION DYNAMICS

WITH FIELD DATA Chaire MMB - Aussois, 15— 19 juin 2026
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dN;
dt

N
‘ f(N):T'N<1—E>

Théorie de la Transition d’Echelles (P. Chesson, 1998)

= rN; ( — %) + déplacements = f(N;) +déplacements

N= N; d]v N N N (N N 1 11T N7
{ - =fW0N) =f(N+ N = N) = f(N) + (NN, - N) + o f (N)(N; — N)? + RESTE

n
i=1 dt

S|

d 'V " (N N N r
—- =)+ + RESTE =N <1 - E) — 5 Var(Ny)

Ecology, 87(6), 2006, pp. 1478-1488
© 2006 by the Ecological Society of America

THE SCALE TRANSITION: SCA{L[NG UP POPULATION DYNAMICS non-llnea rlte heterogenelte |
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ddl\ii = rN; (1 — %) + déplacements = f(N;, K;) +déplacements
N
T s =m(1-)

K

Théorie de la Transition d’Echelles (P. Chesson, 1998)

n
1 = ) ) 2
= N _ v+ (L vk O*f = 02f _
R . PR
n L i 7 f(N,K) + > <6N2 (N,K)Var(N;) + 2 INIK (N,K)Covar(N;, K;) + K2 (N, K)Var(KJ) + RESTE
n
_ 1
K=—2Ki
n.

o~
Il
U=y

Ecology, 87(6), 2006, pp. 14781488
© 2006 by the Ecological Society of America
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25 1
L - O e ournal of Anima. 3 1 1
sg % e sl sl Spatial scale, heterogeneity and functional responses
ST 15f SO LET 3,487
g % 0.2_.." ® TR AT ULF BERGSTROM and GORAN ENGLUND
>o 10
g fé, o-'," @ small
© 5 B Olarge
0 ! ] 1 1 I
0 50 100 150 200
Prey density (ind I Small scale : experiments

Fig. 1. The mean prey consumption rate of Neomysis preying
on Polyphemus in small and large containers. The hatched

lines show the fitted type Il functional response functions. La rge Scale . integrate Spatial Variability and indiVidualS
displacement (behavior, ...)

Chaire MMB - Aussois, 15— 19 juin 2026



La réeponse fonctionnelle : comment la formuler?

25 1
L~ B o .- rnal of Anima 3 3 3
sg % R furale) il Spatial scale, heterogeneity and functional responses
ST 15} O T 3, 487493 . .
é— % 0.2‘,-." ® TRAST A ULF BERGSTROM and GORAN ENGLUND
2% 101 ~,
5 ig,- i d" @ small
© 5 B Olarge
0 . ] 1 1 I
0 50 100 150 200
Prey density (ind I Small scale : experiments
Fig. 1. The mean prey consumption rate of Neomysis preying
on P(J(l‘,!l/lé’m!t.i"ill small anc} large containers. "ljhe h.atched
lines show the fitted type Il functional response functions. La rge sca l.e . i ntegl’ate Spatial va ria bi l.ity an d i nd iVid ua l.S
displacement (behavior, ...)
Scaling up the functional response for spatially
heterogeneous systems
Ecology Letters, (2008) 11
Goran Englund* and Kjell
Leonardsson
AR = v oL L =
—=~ g®) ~fRC + 55" ®)Var(R) =3 f" (R)Var(R)C
dR)C - - - _/ - -
dt =8 (R«\‘) —f (RX)C«\' +Iry — Erx mean-field model a b
dC, "(R)C
| — ov(R,C
= (Cf(Rx) - m) C_X _|_ ]C:x - EC?‘\‘ f ( ) ( ’ )
dt -—
C
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Saduria , .
entormon * Données de terrain : moyennes
; _ annuelles sur la période 1983 - 2002
0.02 f,’
S ' . .
T _ * Modele de laboratoire
D,
S x
3> +
€ ' 0.01-
2 2
5 + Field data
© Field model
—————————— Lab model
0 ! -+ T |
0 20 40 60
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La réeponse fonctionnelle : comment la formuler?
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La réeponse fonctionnelle : comment la formuler?
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a1x
Xz

—_— = 6(7“58(1 — E) — gloc(x)yl) glOC(a:) - 1 + ble

—— = Mmi2y2 — M21y1 + e(egzoc(x)m — myl)

— = M21Yy1 — Mi2y2 + 5(7"y(yz) — myg)

Y=y T+ Y2

mio = and mMo21 = E

mi2 X
— +0(eg) = —y +0fe
1 m12+m21y ( ) OdLC—i—,@y ( )

Journal of Thearetical Biology 336 (2013) 200-208

Contents lists available at SdenceDirect e Journal of
Theoretical
. . “Biology -
Journal of Theoretical Biology =l
IER journal homepage: www.elsevier.com/locate/yjtbi " P
Scaling up the predator functional response in heterogeneous @c,m,_v_.i,k
environment: When Holling type IIl can emerge? |
Flora Cordoleani *®* David Nerini®, Andrey Morozov €, Chalfe MMB = A USSOIS, 1 5 - 1 9 jUIn 2026

Mathias Gauduchon @, Jean-Christophe Poggiale?®



La réeponse fonctionnelle : comment la formuler?
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La réeponse fonctionnelle : comment la formuler?
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La réeponse fonctionnelle : comment la formuler?
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La reponse fonctionnelle : comment la formuler?

Quels sont les effets de la formation des bancs sur U'intensité de la prédation?

La formation de bancs est un phénomene fondé sur des propriétés individuelles (comportements,
physiologie), et qui dépend également des densités de populations.

La réponse fonctionnelle résulte également des caractéristiques individuelles et des densités de
population.

Elle intervient dans la dynamique des populations, les flux trophiques dans les réseaux et donc dans
le fonctionnement des écosystemes.
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La reponse fonctionnelle : comment la formuler?

Le modele individu centré décrit les interactions sociales qui définissent les mouvements.

A ce niveau de description, la théorie DEB peut également inclure les aspects métaboliques.
Les comportements peuvent dépendre de ’'état métabolique.

Ici, la théorie DEB n’est pas utilisée.

On définit des regles de déplacements individuels fondées sur les positions et vitesses relatives
des individus autour.

On détermine le nombre de proies consommeées par un prédateur par unité de temps.
Les prédateurs ont une satiété.

Questions : peut- on associer un type de réponse fonctionnelle aux comportements individuels?
Si oui, quelle relation entre le type et les comportements? Et pourquoi?
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La réeponse fonctionnelle : comment la formuler?

Hdele individu centré est adapté a la description de comportements « simples » qui contrélent les
- cements.

Chiarc‘z'Accolla

— Attraction radius Ran

— Predation radius Rpred

— Alignment radius Ra
o —— Capture radius Reap: @D Predator
— Repulsion radius Rrep

—— Empty space Re

Progress in Oceanography 134 (2015) 232-243

Contents lists available at ScienceDirect

" I PROGRESS IN
OCEANOGRAPHY

Progress in Oceanography

ELSEVIER journal homepage: www.elsevier.com/locate/pocean

Analysis of functional response in presence of schooling phenomena: An @Cmsswk
IBM approach

Chiara Accolla™*, David Nerini?, Olivier Maury ¢, Jean-Christophe Poggiale® Chalre MMB - AUSSOIS’ 15 - 1 9 .IUIn 2026




La réeponse fonctionnelle : comment la formuler?

 Aléchelle des populations, on compte le nombre de
proies consommeées par prédateur et par unité de temps.
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* On étudie les relations entre les parameétres des
réponses fonctionnelles émergentes et les parametres du
modele individu — centré.
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Fig. 2. Functional responses in the four different cases. Black lines represent the trend of the data (grey points) estimated by non-parametric regression over data generated
from 50 simulations of the IBM with 95% confidence interval (dashed lines). (a) No schooling of either prey nor predators. (b) Schooling of predators only. (¢) Schooling of
prey only. (d) Schooling of both prey and predators.
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La reponse fonctionnelle : comment la formuler?
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ax™

1+ bx™

g(x) =

n = 1 Holling type 2

n = 2 Holling type 3

La reponse fonctionnelle : comment la formuler?
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Fig. 4. Bivariate Gaussian distance. Each black point is a value of the couple of the estimated parameters (a, b) or (c, d). The ellipse is the isocline that contains the 95% of the
values under Gaussian assumption. (a) No schooling phenomena. We can see a linear relationship between a and b, as predicted by the Holling type Il model. (b) Schooling of
prey. We can see a linear relationship between ¢ and d. (¢) Comparison between the values of the case without aggregation (blue ellipse) and the one of predator aggregation
(red ellipse). The two ellipses are not completely overlapping, so the couple of parameters is significantly different between the two cases. (d) Comparison between the values
of the case of prey aggregation (yellow ellipse) and the one of predator and prey aggregation (azure ellipse). The two ellipses are completely overlapping. (For interpretation
of the references to colour in this figure legend, the reader is referred to the web version of this article.)



La réeponse fonctionnelle : comment la formuler?

La confusion

OIKOS 111: 547-5535, 2005

Effects of predator confusion on functional responses

Jonathan M. Jeschke and Ralph Tollrian

Prédateurs vivant dans les étangs du sud de |a Baviere.
Proie issues de cultures en laboratoire, originaires des étangs.
Expérience a température constante.

Volumes des expérience en rapport avec la difference de taille
entre les prédateurs.

Tous les prédateurs étaient affamés au début des experiences.
LU'experience commence a la premiéere attaque par un prédateur.

Expériences courtes pour éviter I'influence de la satiété des
prédateurs.

Proies consommées non remplacées (nombre de proies mangées
faibles en regard du nombre de proies présentes).
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La réeponse fonctionnelle : comment la formuler?

La confusion

OIKOS 111: 547-5535, 2005

Effects of predator confusion on functional responses

Jonathan M. Jeschke and Ralph Tollrian
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Prédateurs vivant dans les étangs du sud de |a Baviere.
Proie issues de cultures en laboratoire, originaires des étangs.
Expérience a température constante.

Volumes des expérience en rapport avec la difference de taille
entre les prédateurs.

Tous les prédateurs étaient affamés au début des experiences.
LU'experience commence a la premiéere attaque par un prédateur.

Expériences courtes pour éviter I'influence de la satiété des
prédateurs.

Proies consommées non remplacées (nombre de proies mangées
faibles en regard du nombre de proies présentes).
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Conclusions

La réponse fonctionnelle résulte d’une interaction entre les niveaux individus et populations.
Elle dépend des échelles spatiales ou se jouent les interactions.
Le passage du laboratoire au milieu naturel n’est pas immeédiat...

La formulation des réponses fonctionnelles peut se comprendre en décrivant les comportements
et le métabolisme des individus (e.g. Holling versus lvlev).

L’utilisation d’une fonction particuliere de réponse fonctionnelle sous — entend toujours des
hypothéses a préciser.

Les hypothéses qui conduisent a une réponse fonctionnelle pourraient altérer également les autres
composantes des modeles d’interaction.

D’autres types d’approches (théorie des jeux, ...)
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i Migrations verticales du zooplancton et du necton
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Migrations verticales du zooplancton et du necton
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Migrations verticales du zooplancton et du necton
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Migrations verticales du zooplancton et du necton
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Migrations verticales du zooplancton et du necton
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OPEN
ACCESS

Efficient trawl avoidance by mesopelagic fishes
causes large underestimation of their biomass

FEATURE ARTICLE: NOTE

Stein Kaartvedt!?*, Arved Staby*?, Dag L. Aksnes?®

Satellite, campagnes de terrain, plongée, accoustique, gliders, systemes embarqués, balises, ...
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Modélisation et gestion des ressources marines exploitées

“l believe that the cod fishery, the herring

fishery, the pilchard fishery, and probably all

the great sea fisheries, are inexhaustible.”

“Nothing we do seriously affects the number

of fish.”

— T. H. Huxley, 1883, Inaugural Address at the

Fisheries Exhibition

Table 1| Single specles landings per unit of fishing power (LPUP) by the English and Welsh trawl fleet.

Species Early averaged LPUP  Early LPUP timescale Latest averaged LPUP Latest LPUP timescale Percent decline
(t) (s.d.) (t) (s.d)
Cod 4.27(0.350) 1889-1893 0.58 (0.074) 2003-2007 86.6
Brill 0.20 (0.010) 1890-1894 0.03 (0.005) 2003-2007 85.7
Plaice 8.18 (0.344) 1889-1893 0.23(0.024) 2003-2007 97.2
Skates and rays 1.34 (0.092) 1902-1906 0.22 (0.008) 2003-2007 83.4
Turbot 0.21(0.040) 1903-1907 0.032 (0.003) 2003-2007 84.8
Wolffish 0.19 (0.026) 1903-1907 0.01(0.002) 2001-2005 95.8
Conger eel 0.20 (0.021D) 1902-1906 0.02 (0.003) 2002-2006 80.2
Haddock 20.72 (1.335) 1889-1893 0.19 (0.041) 2003-2007 99.1
Hake 1.63 (0.392) 1891-1895 0.07 (0.014) 2003-2007 952
Halibut 1.03 (0.154) 1890-1894 0.00 (0.000) 2002-2006 99.8
Ling 1.17 (0.146) 1889-1893 0.05(0.009) 2003-2007 857

LPUP were averaged for the first and latest 5 years of the fishery (timescales shown). LPUP are based upon landings by British vessels (UK vessels after 1990) into England and Wales. LPUP were cor-

rected to take account of vessels landing their catch into other countries.

Théo Villain

Nicolas Loeuille
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Thurstan et al., 2010

Landings per unit of fishing power (tonnes)
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Bilan global

MILLIONS DE TONNES

Modélisation et gestion des ressources marines exploitées

Captures mondiales

100

80 o TSaao.

60 —

40 R

1950 1954 1958 1962 1966 1970 1974 1978 1982 198 1990 1994 1998 2002 2006 2010 2014 2018 2022

M Eaux continentales Eaux marines (anchois du Pérou inclus) === Eaux marines (hors anchois du Pérou)

FAO 2024

Stagnation des captures

Annelies llena

Augmentation de la puissance des navires de péche

100

UNSUSTAINABLE

Maximally sustainably fished

50

PERCENTAGE

SUSTAINABLE

25

Underfished

u T T 1
1974 1980 1990 2000 2010 2021

SOURCE: FAO estimates.

FAO 2024
Stocks surexploités : 11% (1974) > 40% (2021)
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Modélisation et gestion des ressources marines exploitées

Premiers modeles de gestion d’une pécherie : gestion par point de référence

\‘W
<
\}

Dynamique d’une espéce exploitée

dB—Bl B EB
T k)1

>
>

(Schaefer, 1954)

=

Captures a l’équilibre

>
>

Effort de péche %
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Modélisation et gestion des ressources marines exploitées

Premiers modeles de gestion d’une pécherie

RMD

Rendement maximum
r durable (RMD)

Dynamique d’une espéce exploitée

dB—Bl B EB
T k)1

(Schaefer, 1954)

>
>

=

Captures a l’équilibre

Effort de péche

Stock biologiquement sous-exploité

Stock biologiquement sur-exploité
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Approche écosystémique des ressources marines exploitées

Premiers modeles de gestion d’une pécherie

RMD

Rendement maximum
r durable (RMD)

Dynamique d’une espéce exploitée

dB—Bl B EB
T k)1

(Schaefer, 1954)

>
>

=

g(E) = pqB*(E)E — cE

Captures a l’équilibre

Rendement économique

Effort de péche

(Gordon, 1954) Stock biologiquement sous-exploité

Stock biologiquement sur-exploité
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Approche écosystémique des ressources marines exploitées

Premiers modeles de gestion d’une pécherie

Rendement économique =2,
maximum (REM)

RMD

Rendement maximum
durable (RMD)

Dynamique d’une espéce exploitée

dB—Bl B EB
T k)1

(Schaefer, 1954)

>
>
- &
<

=

g(E) = pqB*(E)E — cE

Captures a l’équilibre

Rendement économique

(Gordon, 1954) Stock biologiquement sous-exploité

Stock biologiquement sur-exploité
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Approche écosystémique des ressources marines exploitées

Premiers modeles de gestion d’une pécherie

Rendement économique
maximum (REM)

RMD

Rendement maximum
| r durable (RMD)

Dynamique d’une espéce exploitée

dB—Bl B EB
T k)1

>
>
&

(Schaefer, 1954)

* Ensemble de consignes

» claires
* Objectif de gestion

durable

=

g(E) = pqB*(E)E — cE

Captures a l’équilibre

multi-objectifs

Rendement économique

Effort de péche

(Gordon, 1954)
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Approche écosystémique des ressources marines exploitées

Pas de gestion : Acces ouvert

TR a BN o1
1——|—qEB E ¢ c E

— =171B

dt

aE _ (pqBE — cE)
- = (g c

Q=

Q=

9(E) = pgB*(E)E — cE

A 4

B
A Uéquilibre, g(E) = 0 k K P_y k rq K /
C C
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Approche écosystémique des ressources marines exploitées

Gestion adaptative de Ueffort

a5 _ B|(1 B EB (1)
dr | k) 19

Evaluation des gains a linstant t en fonction d’une valeur d’effort a déterminer a Uinstant t.

g(t) = (pqE(t)B(t) — CE(t))e_& S est le taux de dévaluation des gains obtenus plus tard.
Colin W. Clark, 1976

Evaluation du gain sur la période [0, T] pour un choix de fonction E donné :

T

Gr(E) = J(pqE(t)B(t) — cE(t))e™otdt
0

La théorie du controle optimal permet de trouver une fonction £ qui maximise ce gain sous la contrainte de la
dynamique de B donnée par le modele (1).
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Approche écosystémique des ressources marines exploitées

« Conséquences inattendues des pressions sur les systemes marins
(surpéche, réchauffement climatique, ...)

A STAGE 1 B STAGE 2 (present) C STAGE 3 (needed)
Single fish stock management Single fish stock management Tipping points

BN ER s,  WEACIIRNEIRSS G * Changements importants dans la structure des communités et le
‘ fonctionnement des écosystemes

* Réponses aux pressions impliguent des dynamiques complexes avec
des problémes de gestion

 Conséqguences sur la productivité des pécheries

PHYSICALLY-DEPENDENT
EQUATIONS

 Besoinde comprendre les conséquences de la complexité des réseaux
dans lesquels vivent les populations exploitées (en interaction avec les
activités anthropiques)

Biomass of exploitable
stocks (% of maximum)

Fishing pressure

Fishing pressure and/or Fishing pressure and/or
environmental stress environmental stress

POLICY FORUM

ECOLOGY
Ecosystem-Based
_ _ Fishery Management
3 N‘:/T;g Lch:lELN T , 'l E. K. Pikitch,"* C. Santora,! E. A. Babcock, ' A. Bakun,? R. Bonfil,? D. O. Conover,*
PDO, NAO, ENSO, etc. P. Dayton,® P. Doukakis, D. Fluharty,® B. Heneman,” E. D. Houde,® J. Link,®
: : P.A. Livingston,' M. Mangel,”" M. K. McAllister,"? |. Pope,” K. ]. Sainsbury'
PR TraV|S et aL’ 16 JULY 2004 VOL 305 SCIENCE

ENVIRONMENT

§Poo‘~Ao.e~so.ew§ PNAS | January 14,2014 | vol. 111 | no.2 | 581-584 Chaire MMB - Aussois, 15— 19 juin 2026
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Approche écosystémique des ressources marines exploitées

* Approche plurispécifique (réle des interactions biotiques dans la réponse des populations exploitées)

« Communautés structurées (la taille joue un réle fondamental en écologie et en productivité halieutique)
e Structure spatiale : prise en compte de 'hétérogénéité spatiale, conception d’Aires Marines Protégées
* Prise en compte de ’évolution (influence des pressions de sélection directe et indirecte de la péche)

« Stratégies adaptatives des pécheries (aux contraintes écologiques et aux fluctuations économiques)

Natural Resource Modeling @

PERSPECTIVE @ OpenAccess (@ @
Mathematical Bio-Economics 2.0 for Sustainable Fisheries

L. Doyen g2« M. D. Smith, U. R. Sumaila, G. Zaccour, . Ekeland, P. Cury, C. Lett, O. Thébaud, ).-C. Poggiale,
A. Moussaoui, ].-M. Fromentin, S. Gourguet, P. Guillotreau, H. Gomes, P. Courtois ... See all authors ~

First published: 15 September 2025 | https://doi.org/10.1111/nrm.70013 |  ~ VIEW METRICS Chalre MMB - AUSSOIS’ 15 - 19!“’” 2026




Approche écosystémique des ressources marines exploitées

Size
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Approche écosystémique des ressources marines exploitées

Modeles de communautés fondés des « populations »
« ECOPATH-ECOSIM-ECOSPACE
* ShinY. (OSMOSE)

Modeles de communautés fondés sur des traits individuels
* Hartvig M. and Andersen K.
* Maury O. (APECOSM)
* P.Lehodey (SEAPODYM)
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Approche multispécifique

Comment réconcilier des objectifs économiques et de

------------------------------------ conservation dans une communauté ?
Un modele prédateur - proie

Une stratégie de péche plus ou moins équilibrée
(#Balanced Harvesting strategy) dctdp= Giot
. /
: o oeess ||
Continuum of de stratégies - —
strategy

V"
" =
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Approche multispécifique

Comment réconcilier des objectifs économiques et de

------------------------------------ conservation dans une communauté ?
Un modele prédateur - proie

| |
| 1
: : 1.0
| |
. Une stratégie de péche plus ou moins équilibrée | g'z
| (#Balanced Harvesting strategy) : '
, . 0.7
1 | 0.6
. Continuum of de stratégies avec deux : 0.5
! «leviers » d’action: ! 04
: * Lasélectivité ; 03
: * L’intensité de Ueffort : 0.2
1
____________________________________ | 0.1

0

Ao
Effortde
Sélectivité

péche
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Approche multispécifique

Le modeéle initial

(dC
E C(ycAcR — coC —ypP — puc)
dP

dt
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Approche multispécifique

Le modele initial

(dC
E C(ycAcR — ¢coC —ypP — uc — qcE)
dP

dt
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Approche multispécifique

Le modele initial

dc

E — C(VCACR — C()C — )/PP — Hc — qCE)
1dP

d— = P(VPAPC_CPP_MP_qPE)
 at
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Approche multispécifique

Equilibres et stabilite Hypothese (sans péche => coexistence des proies et

rédateurs) : C
p ) R> Kc N oUp

YcAc  YpApYcAc

X] = (8) (G.A.S si X, et X3 n’existent pas, point selle sinon)

AR —
Y — Yelc e _Ac E (G.A.S quand il existe et que X35 n’existe pas, point

2 = c c .
0 0 selle sinon)

(

*

g*) (G.A.S quand il existe)

23
[
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Approche multispécifique

Equilibres et stabilite Hypothese (sans péche => coexistence des proies et

rédateurs) : C
p ) R> Kc N oUp

YcAc  YpApYcAc

X] = (8) (G.A.S si X, et X3 n’existent pas, point selle sinon)

VCACR — Uc _ dc

Y — E (G.A.S quand il existe et que X35 n’existe pas, point
2 “o 0 “o selle sinon)
X3 = (g) (G.A.S quand il existe)

C —_—
C*=C}‘,—qg P CIPYPE
YpAp + CoCp

YpApqc + coqp E

P* = P} —
Y5Ap + coCp
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Approche multispécifique

Considérations écologiques : effet de Uintensité d’effort

aCc” — — + aCc” c
_ _Ycp —4dr¥p _ _ GtotCp qp(cp +vp) 20 o dp < P

0E YEAp + coCp YEAp + coCp ) Qeot  CptVp

Accroitre 'effort de péche a un effet :

* Positif sur la densité des proies en cas de péche orientée vers le prédateur (par réduction de la pression
de prédation);

* Neégatif sur la densité des proies dans le cas d’une péche orientée vers les proies.
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Approche multispécifique

Considérations écologiques : effet de Uintensité d’effort

aCc” — — + aCc” c
_ _Ycp —4dr¥p _ _ GtotCp qp(cp +vp) 20 o dp < P

0E YEAp + coCp YEAp + coCp ) Qeot  CptVp

Accroitre 'effort de péche a un effet :

* Positif sur la densité des proies en cas de péche orientée vers le prédateur (par réduction de la pression
de prédation);

* Neégatif sur la densité des proies dans le cas d’une péche orientée vers les proies.
X
dP"  ypApqc +coqp

= <0
0E ]/lgﬂ.p +COCp

Accroitre U'effort de péche a toujours un effet négatif sur la densité des prédateurs.
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Approche multispécifique

Considérations écologiques : effet de la sélectivité sur la taille

aC* Yp + Cp Plus la strategie est orientée vers les prédateurs, plus la
>0 densité de proies a ’équilibre est élevée (moins de
predation).

aqp B yg}lp + CoCp
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Approche multispécifique
- s ae , . , . er s . + cpP?
Considérations écologiques : effet de la sélectivité sur la taillé? CP_'

A

ApypP

3 (1—2p)ypP
C* +c

_ ZVP P >0
aqP )/Pllp ~+ CoCp

(YcAcR —1c)C

<0 & cg > ypAp (contréle Bottom —up)

oP* ]/p/lp — Cp oOP*

0qp B ygﬂ,p + CoCp 0qp

(Barbier and Loreau, 2019)
Dans un systéme contrélé par le bas (Top - Down (TD) control) (Benguela, Peru,...), une stratégie qui cible davantage
les prédateurs permet une augmentation de la densité des prédateurs.

Dans un systeme contr6lé par le haut (Bottom — Up (BU) control), une stratégie qui cible davantage les prédateurs
réduit leur densité.
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Approche multispécifique
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Approche multispécifique

Compromis entre stratégies

0.20¢
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Approche multispécifique

Compromis entre stratégies

0.20¢
0.15}

0.10f

Ecological
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0.05}
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Conciliation des objectifs

Economical state

1.0f

0.8}

Approche multispécifique
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Approche multispécifique

Conciliation des objectifs
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Augmentation du rapport de prix proies/prédateurs

Compromis plus difficiles quand le ratio entre prix des proies et des prédateurs augmente
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Approche multispécifique

La taille a été introduite comme un trait gouvernant les différents processus démographiques.

La péche exerce une forte pression de sélection : 'analyse des effets (de la sélectivité des tailles et de la
sélectivité des groupes trophiques) directs, indirects et de leurs interactions a été réalisées :

v’ Effet indirect de réduction de taille des proies

v’ Effets directs sur la taille des prédateurs (essentiellement de la sélectivité sur la taille)

Analyse étendue a des réseaux trophiques

Etude d’un méta-réseaux spatialisé (théorie des méta-communautés) pour comprendre le role des
designs de réserve (proportion d’aire protégée, degré d’agrégation des zones protégées, niveau de
protection)
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Modele de pécherie spatialisé

Pz —* — B
ﬂf’-ﬁ I - ﬁL—?.I.
o ”f;,z | | /”37 m;
FREE STOCK

Variable globale (lente) :

Can. J. Fish. Aquat. Sci. 67: 296-303 (2010)

Optimal number of sites in artificial pelagic
multisite fisheries

Pierre Auger, Christophe Lett, Ali Moussaoui, and Sylvain Pioch

Le modéle a une pécherie :

dH,‘
dr
dE;

n

L L
- = E Mgl — E mishs + ersns | 1 —
dr i—1 i—1

Ar) — qﬂ,-E,-]

= mj; i, — Mgt; + & [rlﬂ;(l — =

My
ks

dr ﬁs,s_lEi—l + ﬁi,i+1Ei+l - (ﬁi— i ﬁi+l,i}Ei
+ e(—c + pgn; )E;
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Modele de pécherie spatialisé

Pz —* — Bria
Bz — — B

|

FREE STOCK

Equilibre rapide :

-
Ll
Il
|
=
g
=
TMI‘"
-
Ll
Il
|
=
b=

Can. J. Fish. Aquat. Sci. 67: 296-303 (2010)

Optimal number of sites in artificial pelagic
multisite fisheries

Pierre Auger, Christophe Lett, Ali Moussaoui, and Sylvain Pioch

Le modeéle a une pécherie :
= y m — - n
L i)
dr ; siM i_El MisNg + Ershi (1 — E)

dn; n;
= m;n, —mgn; +e|rin;| 1 — ) gm;E;

dr i

dE,;

s =B i Eic1 + B Ein — (B._ i +Bisti)Ei

+ &(—c + pgni)E;
Modeéle réduit: Parametres agrégeés :

d_H:-"H(l—E)—QﬂE r=ar;+ (1 —a)r
dr K (1— o)
dE o=0""%
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Modele de pécherie spatialisé

Le modéle a une pécherie :

L L
dn, Ry
P — . — P = E Mgfi — E Mmishg + Ershg ] — —
fas — v i—1 ks

‘_ﬁL—l.I,
d i i
| | /mi,/rm d}i = M, — Mg; + € [rlﬂ;(l — ;I—r) — qﬂ,-E,-]
dE;
FREE STOCK FE BiicaEict + BiipiEiv1 — (Bioyi + Big1, )Ei
+ e(—c + pgn; )E;
Equilibre rapide : Modele réduit : Parametres agrégeés :
: d
H*:‘EH:{W _H:rﬂ(l_i)_QﬂE r=uor;+ (1 —a)r
¥ K dt K “ — «)
dE Q= EASI)
L — = (—c + pOn)E L
.k . . dr
n; =—=n, with Zﬂi = (1 —a)n
i=1
Nombre maximum de sites exploitables : Nombre de sites permettant de maximiser les captures:
— l —a)K  Lpa
L{pq[l H}K:me LJPI:FQ’( — ) -
C C

Can. J. Fish. Aquat. Sci. 67: 296-303 (2010)

Optimal number of sites in artificial pelagic
multisite fisheries

Pierre Auger, Christophe Lett, Ali Moussaoui, and Sylvain Pioch
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dF

drt
dF»
drt

=nmoFo—mFy+¢€

=mEFi—moF>+¢

Modeéle réduit:

dF
dt

——:rF(L~£)—QEF

Modele de pécherie spatialisé

F
I‘]F](l——l
K
Fy
rF|l1——
2 2( KE

F=F +F,
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dF

drt
dF»
drt

Modele de pécherie spatialisé

= FHQ_FZ — I’HlFl + & I‘]F](

=mEFi—moFr+e|rmk (l — f

Modeéle réduit:

dF

dt

:rF(L~§)—QEF

Parametres agrégeés :

F=uyry+(1—uy)ro,

K =

Q=

Ky Ko(uyry +(1—uy)rs)

¥
Kon u,% +Kyra(1 —uyp)?

qlupa+(1—u)(l—a))

F=F +F,

Chaire MMB - Aussois, 15— 19 juin 2026



dFy ( Fi
——=nF-m Kk +elnk|]l—-—
dT 242 1171 t‘] ]( Kl
dF> P Pyt ( F(l >
—=m —m elr - —
e 1£1 252 L‘22 e

Modele réduit :
dF F
—=rF|1-—|-0EF
dt r( K) Q

Parametres agrégeés :
r=uyry+(1—up)ro,

Ky Kp(uyr + (1—uy)rs)
Kgrlu%+K1rz[l— )2’

Q=gliqa+(1-u)(l-a))

K =

Modele de pécherie spatialisé

Biomass ratio due to connectivity p,=0.1

b
[=

SN

-
Biomass Ratio
o
o

=
(=

] m=1
pr=2
] =4

=
.

=
]

| — =025
— k=05
0.0 0.2 0.4 0.6 0.8 10
n

Métriques d’analyse :

K
PE= Kl + Kg
. MSY
PMSY = 4 rsvi + MSYs
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Modele de pécherie spatialisé

dF (
—IZFHQ_FZ—I’THFI-{-E I‘]F](l—
dr \
dF» (

F
=mEFi—moFr+e|rmk (l — e

drt \

Modele réduit :
dF F
—=rF|1-—|-0EF
dt r( K) Q

Parametres agrégés :

F=uyry+(1—uy)ro,

K- Ky Ko(uyry +(1—uy)rs)

Q=qlupa+(1-u)(l-a)

¥
Kon u,% +Kyra(1 —uyp)?

Biomass ratio due to connectivity p,=0.1

N

141
3
) — Q‘E] F] , 12
/
\ o 104
— qE2F oy
) 9 0.8
L]
E
2 061 — =025
— =05
041 A=l
pr=2
02{ 7 A=
0.0 02

Métriques d’analyse :

K
PE= Kl + Kg
. MSY
PMSY = 4 rsvi + MSYs

0.4

0.6

0.8

10

MSY Ratio due to connectivity p,=0.1

MSY Ratio

0.0 02 04 06 08 1.0
u
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Modele de pécherie spatialisé

Le modele réduit est un modele de Schaefer

dF F
—=rF|1-—|-0QEF
dt ( K) Q
rK . Y riKi
Dans ce cas, le MSY est : T De méme, sur chaque site pris isolément, le MSY; est : T

Chaire MMB - Aussois, 15— 19 juin 2026



Modele de pécherie spatialisé

Le modele réduit est un modele de Schaefer

dF F
—=rF|1-—|-QEF
dt ( K’) <
rK . . L riK;
Dans ce cas, le MSY est : —4 : De méme, sur chaque site pris isolément, le MSY; est : —4 .

Onatoujours: 7K <Ky + K,

rKest le nombre maximal d’individus produits par unité de temps.

Méme quand K > K; + K5, le nombre maximal d’individus produits par unité de temps globalement n’est
jamais supérieur a la somme de ce que chaque site produit par unité de temps.
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Modele de pécherie spatialisé

7‘1 =T2

MSY Ratio due to connectivity p,=1

0.0 0.2 0.4 0.6 0.8 1.0
Uy

dF F F F1
— = F - Fy+ H(l-—)—-aFP
- =myba=mk f[rl 1( Kl) ay Fy 1]
dF, - =
W = ny Fl — m, F2+ E[I‘gFg[l — fz) - {i‘.gngg] 104
3
dPy 0.8 -
d— = mng— mippl + E((?lalFlPl—dlpl—qupl]
T
g 061
dp .
d—: = ml‘ppl - mzPP2+ E[egagngg—d;ng—qupg] g 044
F=F +F, -
P=P, +P, -
my m; o
U =—% =% 5 «distributionidéale libre »
m; +m, m;+m,
(dF
F
—=rF(1-+%)—aFP
dt K
1
dP _
—=bFP-dP-EP
L dt
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Modele de pécherie spatialisé

7‘1 =T2

MSY Ratio due to connectivity p,=1

0.0 0.2 0.4 0.6 0.8 1.0
Uy

&1 * &)

MSY Ratio due to connectivity py=0.1 and p,=0.1

1.75 1

1.50 4

1.25 -

1.00 1

MSY Ratio

0.75 A

0.50 +

0.25 A1

0.00 A

0.0 0.2 0.4 0.6 0.8 1.0
Uq

dF F F F1
— = F - Fy+ H(l-—)—-aFP
- =myba=mk f(rl 1( Kl) a 1]
dF, - =
W = ny Fl — m, F2+ E[I‘gFg[l — fz) - agngg] 104
3
dPy 0.8 -
d— = mgpg— mippl + E((?lalFlPl—dlpl—qupl]
T
g 061
dp .
d—: = mfPl - J'?Igpgﬁ- E[GgﬂgFng—ngg—qupg] g 044
F=F +F, -
P=P, +P, -
my m; o
U =—% F=—F 5 «distributionidéale libre »
m; +m, m;+m,
(dF
F
—=rF(l-%)—aFP
dt K
1
dP _
—=bFP-dP-EP
L dt
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La sensibilite structurelle
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La sensibilité structurelle

10 T T T T T ]
Journal of Theoretical Biology 283 (2011) 82-91 g oL e e ___77_
E e - - data from Iviev, 1961
Contents lists available at ScienceDirect Jourualof g8 — ::I:l:i’nZZisc-equamn R
Theoretical g . |
. . Biology « 5
Journal of Theoretical Biology g i ]
journal homepage: www.elsevier.com/locate/yjtbi - % 1‘ 2‘ .l, i T‘g‘w o|3 7 é ; 10
Flora Cordoleani ‘ S . S
—— Prey with Ivlev
Structural sensitivity of biological models revisited 5 14 it
'L i Predator with Holling FR 1
Cordoleani Flora®*, Nerini David , Gauduchon Mathias ¢, Morozov Andrew °, Poggiale Jean-Christophe * g A\ ‘[ / ‘( Iy J"
2 Centre d'Oceanologie de Marseille (COM), Université de la Méditerranée, UMR LMGEM 6117 CNRS, Campus de Luminy, Case 901, 13288 Marseille Cedex 09, France ; OT: / [ A ’:'; A \ \ VA / { | \ A - (_
® Department of Mathematics, University of Leicester, University Road, Leicester LE1 7RH, United Kingdom § N ' | R /" M : any . /,‘: ‘ = = _7'_,7’ i - i “’_/ . ‘I_
05 | | | | | | | |
) epey s N . . e pe . 9 ] 10 20 El 0 50 60 70 80 %0 100
Sensibilité aux parametres : une « petite » modification d’un
parametre conduit a une « forte » variation des sorties du modele. biology Bk Lt (2005 1,012

letters .....ooowe
Community response to
enrichment is highly
sensitive to model
structure

Gregor F. Fussmann'"* and Bernd Blasius®

Sensitibilité structurelle : reprend le concept précédent mais le
focalise sur la sensibilité au choix d’une formulation du modeéle.

Comment la mesurer? Peut-on trouver des critéeres pour la détecter?

Myerscough, M. R., Darwen, M. ]J. & Hogarth, W. L. 1996

Que peut-on apprendre de la variabilité des données dans ce Stability, persistence and structural stability in a classical
contexte? predator-prey model. Ecol. Model. 89, 31-42.
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La sensibilité structurelle
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Sorties des modeles
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La sensibilité structurelle
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La sensibilité structurelle

] 1 A

-@I- =
- S e
il &

Espace des modeles

Sorties des modeles
Distance entre modeles

Distance entre sorties
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( dx
dt

dt
dz

dt

protozoan specific growth rate (h™')

La sensibilité structurelle

= D(xin—X)—f(X)y fX) = VmaxX/(k+X)
— E]f (X)y _g (y)z —D y Functional response Formulation
Holling (Holling 1959b) _apy
= ey8(y)z—Dz BV =1 by
Ivlev (Ivlev, 1961) 2(y) :%(_1—exp(—biy))
Trigonometric g, (y) = g—itanh(bty)
0.25 :
+ data
——Holling Il
027 :ITVrIi?;nometric- Goc — chh —|— (1 _OC)gl, OC € [O,l]
0.15 |
01 f IO S
0.05 + / /
0 1 1 1 I
0.05 0.1 0.15 0.2 0.25

optical density
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La sensibilité structurelle

7 =0 7
_ i = ¢ values = g values
6 | a=0442 —> ~ |—oa sensitivity 6 r —a sensitivity | -
—ay, sensitivity — a; sensitivity

()] @
e 5 — by sensitivity [] © 5t — b; sensitivity| 7
T I
5 4| % 4 4
£ £
o o
B 3 D3t ]
3 3
L ®

2 | T2l -

o= 11\“ a=01 7
0 1 I 1 1 1 1 0 + I T 1 [
0 0.05 0.1 0.15 0.2 0.25 0.3 0.35 0 0.05 0.1 0.15 0.2 0.25 0.3 0.35
distance between models distance between models
Ref. formulation= Holling Ref. formulation= lvlev

du(Kq1,K3) = max{)r/réalgz({d(Kl ,Y)},Xmeé}é{d(Kz X))} }
(M Mp) = [ [80X0-8000] dX
D

with d(A,y) = min, . 4{d(x,y)} for any compact set A.
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protozoan specific growth rate (h')
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01 ¢
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La sensibilite structurelle

0.005

0.01 0.015 0.02 0.025 0.03

optical density

ah
- data
Holling 1l
—Ivlev I
—— Trigonometric
. % 7
0.05 01 0.15 0.2 0.25

0.25

02

0.15

0.1

0.05

0.005 0.01 0.015
ai

1
V= szd,%,(A,-,Aj)

Bifurcation de Hopf

0.025
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La sensibilité structurelle

Does structural sensitivity alter complexity-stability relationships?

C. Aldebert *, D. Nerini, M. Gauduchon, ].C. Poggiale
Ecological Complexity 28 (2016) 104-112

Structural sensitivity and resilience in a predator-prey model with

density-dependent mortality

C. Aldebert ", D. Nerini, M. Gauduchon, J.C. Poggiale
Ecological Complexity 28 (2016) 163-173

Journal of Theoretical Biology 448 (2018) 1-8

Contents lists available at ScienceDirect

Journal of Theoretical Biology

journal homepage: www.elsevier.com/locate/jtbi

Is structural sensitivity a problem of oversimplified biological models?
Insights from nested Dynamic Energy Budget models

Clement Aldebert®®* Bob W Kooi€, David Nerini? Jean-Christophe Poggiale?

SIAM J. APPL. MATH.

{© 2019 Society for Industrial and Applied Mathematics
Vol. 79, No. 1, pp. 377-395

THREE-DIMENSIONAL BIFURCATION ANALYSIS OF A
PREDATOR-PREY MODEL WITH UNCERTAIN FORMULATION*

CLEMENT ALDEBERT', BOB W. KOOI!, DAVID NERINI', MATHIAS GAUDUCHONT,
AND JEAN-CHRISTOPHE POGGIALE!

i
g

Clement Aldebert

Sensibilité structurelle dans des réseaux
Sensibilité structurelle dans les modeles mécanistes
Analyse des bifurcations dans une famille de modeéles

(Bazykin) intégrant deux réponses fonctionnelles classiques
(Ivlev vs Holling)
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Conclusions

e Théorie DEB:
v’ définit allocation d’énergie au sein d’un organisme, entre croissance, reproduction et maintenance,
v’ tient compte de la morphologie des organismes (rapport surface/volume) au cours de leur croissance,
v' nombreuses confrontations aux données,
v inclut les effets de la température,
v' Adaptée aux changements de niveaux d’organisation.
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Conclusions

e Théorie DEB:
v’ définit allocation d’énergie au sein d’un organisme, entre croissance, reproduction et maintenance,
v’ tient compte de la morphologie des organismes (rapport surface/volume) au cours de leur croissance,
v' nombreuses confrontations aux données,
v inclut les effets de la température,
v' Adaptée aux changements de niveaux d’organisation.

e Séparation d’échelle de temps :
v approche intuitive
v’ autorise une relative complexification des modeéles sans perdre le traitement analytique
v' permet d’inclure des traits individuels (morphologiques, physiologiques, comportementaux) dans des
modeles de populations ou de communautés
doit étre utilisée en tenant compte des hypotheses de validité.
fonctionne avec d’autres attracteurs que des équilibres pour la partie rapide.
Rq: lathéorie des jeux (jeux du réplicateur) permet de tester des comportements a Uéchelle rapide...

AN
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AN

* Nombreuses applications possibles — Formulations mécanistes

e Evolution?
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Approche multispécifique et coévolution

Fast evolution induced by fishing

Overmortality linked to harvesting :

- Important: +400% (Mertz et Myers 1998)

> Stocks rapid evolution

o
(o}
£ 3]
(@)
Eﬁ
(@)]
C .
98 31 —— maturation
Maturation trends indicative
o . of rapid evolution preceded
™M 4 T T T the collapse of northern cod
4 5 6 7 Eshen M. Olsen'*, Mikko Heino'~, George R. Lilly’, M. Joanne Morgan®, ,
Age, yr John Brattev. Bruno Ernande’ & UIf Dieckmann' . . L.
NATURE | VOL 428 | 29 APRIL 2004 Chaire MMB - AUSSOIS, 15 - 19_/Uln 2026



Our approach

Evolution and reproduction power

1987

n =37 Eero Aro/Danish Institute for “
Z R;~ 61 MJ Fisheries and Marine Research
37 Z M;= 74 kg

Reproduction

Barneche etal, 2018

Kwi Young Han/GEOMAR

\ _, | Impacts fisheries sustainability
S "" Conover et Munch, 2002
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Modifies the stock renewal
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> Modifies ecological dynamics
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Our approach

Trophic webs are size structured

10

Predator body size

o
oy N
’ n
-4 >

©
6 - (@]

(a)]
_8_

Prey body size
Brose et al, 2006

> Modifies ecological dynamics

> Modiftesevotutionnary-dynamics — -
Chaire MMB™- Aussois, 15— 19 juin 2026




Our approach

Our approach: distribution of fishing effort

selectivity
(intersp.)
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Our approach

Our approach: size selectivity

I
: Predator - prey model : S 5
|
I ! p
I
| Harvesting strategies continuum ; >< >
|
|
: . . . ) ! selectivity >
i Size selectivity for both species ! (intrasp.) body size (z,)

S selectivity
) (intersp.)

C ><
= C(ycl‘{cR — CCC — Mg — yPP - qCSCE) W >

d

dt
dp
dt

body size (z,)

= P(ypApC — cpP —mp — qpSpE) Chaire MMB - Aussois, 15— 19 juin 2026



Adaptative dynamics

<
<

feeding kernel attack kernel <

0Werm (Zems 2Zc)
0Zem

) = y1R—m', - XZP*(E: CIp»Zc) — qCS’CE
Zem™%Zc

Fithess gradient
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Adaptative dynamics

- 2
d-o,%Y

<
<

feeding kernel attack kernel <

0Werm (Zems 2Zc)
0Zem

) = y1R—m', - XZP*(E: CIp»Zc) — qCS’CE
Zem™Zc
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Adaptative dynamics

Change in the
community structure

Indirect selection

2
d-o,%Y

<
<

P =y R—m', — XZP*(E: CIp»Zc) —q.S'E
Zem
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Adaptative dynamics

Change in the
community structure

Indirect selection

- 2
d-o,%Y

Direct selection

Size selectivity of
fishing

<

M body size (z,)
C

feeding kernel attack kernel <

0Werm (Zems 2Zc)
0Zem

) = y1R—m', - XZP*(E: CIp»Zc) - qCS’CE
Zem™Zc
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Evolution : prey = / predators =

S’ / Change in size (%)
i

Size

>
S 0.5} o
- -0.25
o
— -0.50
% 0
0 -0.75
N
N -0.5f -1.00

s' -k . . . . |

0. 0.2 0.4 0.6 0.8 1.

———— COMmMunity e
perturbation
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Evolution : prey =

o
o

o

|
o

(7]

|
-

- o - - - - - -

‘ / Size selectivity

L
: -

nla n‘R ;1‘,
Community
perturbation

/ predators =

Often a shrinking

Mainly depends on the indirect selection
(shrinking effect)

Community has a higher impact
Two selective forces in combination

Possibility that no evolution can be observed
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Evolution : prey = / predators =

Change in size (%)

o
o

0.5}

Mainly depends on
o directselection

H -5
-10

o

|
o
3

‘ / Size selectivity

p— ‘<A 0> 04 06 _0Aa ;)1‘,
e COMMUNItY =

perturbation
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Structural sensitivity

O
B . . QO
... in trophic webs Q
Graph theory O X
®

| O

WYY VYV Y o O

° _nc'i_l—'.ri_’ / T e O

Clement Aldebert
Williams et Martinez, 2001

+ differential system (Generalized Lotka — Volterra)

dB,;
dt

=A{B;+ )XY GI.Bi— > G9Bj—a;B;— B;B;

JeER; jeC;

Based on Plitzko et al., 2012, JTB
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Structural sensitivity

total functional response (G?‘ tot (Ti)

3.0 1
... Introphic webs -
i NBi+AY GY.B G? B B; — B3;B? a
At 4 bi + Z i.j 7_2 §iP5 — i — 0iB;

JER; Jjedl; 15

1.04 )
Ti=) fiiB M; = 10 "
JER; 007

E'J _‘I’u 1l0 1I5 2'0
total prey biomass available (T;)
af =a’M;7%% o Ry =hOMPP® 1 a; = aM; O 3; = BM; 0%

Yodzis et Innes, 1992

From Kleiber, 1947, Peters, 1983
and Makarieva et al., 2008

H
a;" fi;B;

1+ hal T,

GH

]

1 f?ﬁ,;'
(1—exp (—hlalT))) =

Qo —
i,] I
h;

T

B;

1
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Structural sensitivity

Holling's disc equation

fraction of food webs with extinction(s)

o
(]
B

0.98

o
™
©

0.86

0.98

r_
o

T T T
30 40 50 60
number of species

F 0.30 A

- 0.25 o

F 0.20 A

- 0.15 o

F 0.10 A

fraction of persistent food webs

with a stable equilibrium

0.41 0.43 0.44 0.47
O O O O
0.25 0.23 0.24 0.26
T T T T T
20 30 40 50 60

number of species

Ivlev's functional response

fraction of food webs with extinction(s)

o
=

8.

o

[o:]

w0
T

o
(=]
™

[\~] "
-1 &

@
o

T T
30 40 50
number of species

F 030 A

F 025 A

- 020 A

F 010 A

fraction of persistent food webs
with a stable equilibrium

- 0.98 0.98 0.98 0.98

0.98 0.98 0.98

0.98 0.98 0.98

T T T T
20 30 40 50 60
number of species

The web complexity drives the proportion of
webs with extinctions : the more complex is
the web, the more extinctions occur, and
specific richness is more sensitive than
connectance.

The choice of functional responses is
important for webs without extinctions and
which have a stable equilibrium: Ivlev =
stabilizing / Holling
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Structural sensitivity
... Introphic webs

Two approaches for analyzing the results :

1 — Analysis of bifurcations in predator — prey models

2 — Generalized models

Chaire MMB - Aussois, 15— 19 juin 2026



Structural sensitivity

e IN trophic webs —0.25
dBprey Mo
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Structural sensitivity
... Introphic webs

M

|°gm[ pred]
Mprey
8

Holling

Cusp — 1 Bogdanov-
3 _@ Takens
6 1 6 — transcritical
Bogdanov-
4 — Takens 3 4 — 1
2
Bautin -
2 2 supercritical saddle-node
Hopf
3 op / 3
=———__ suboritical H
0 1 0 Bautin N
2 4~~~ -homoclinic 3
-2 - 2 -2 - 5
limit point 7
of cycles -8,
6
—4 T I | _4 | | |
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Structural sensitivity

... Introphic webs

generalized parameter formulation ecological meaning
scale parameters
- _ A (q;}'; + thi.toix)
B* time scale of species i’s dynamics
- ~px ] 4 gp*y =025 2
= Yiec,CGiipe T (a+BB;) M;
2
0 . 1 Aoé.tot* . . . . . .
i = —zAL; fraction of gains of species ¢ obtained by predation
:
1—-0; = 7’\‘1? fraction of gains of species i obtained by primary production
T,
1 ’ =
6 = 9 ZjEC,- Gj__!. B fraction of losses of species ¢ due to predation
i K]
1—-4 = = (o: + ,BB%“) M;—0.25 fraction of losses of species i due to intrinsic dynamics
g
B*
—L ifjeR; . . .
Xi; = T : fraction of losses of species i due to predation
1
0 otherwise
1 .. B
Pij = P52 77 B fraction of losses by predation of species i due to species j
T T
0 otherwise
vi; = DB/ B}‘ biomass ratio between species i and j

elasticities (also called exponent parameters)

3B*
pi = 1+ 75_ :j'lB* e [1,2] non-linearity of species i’s intrinsic mortality
T pE;
d O t;

Vi = g;t[. ) € [0,1]

. i ti=’?f G§'7~f'3't (T slope of the normalized functional response of species Based on PlltZkO et al. , 201 2, JTB

with ¢; = — and g:' = 17‘1
- G See talk of T. Gross
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probability density

probability density

7\ lvlev

0.0 0.5 1.0 1.5 2.0 25 3.0 3.5

species biomass at equilibrium

1.0 1.2 1.4 1.8 1.8 2.0

non-linearity of the mortality at equilibrium (y;)

probability density

probability density

Structural sensitivity
... Introphic webs

formulations.

0.0 0.2 0.4 0.6 038 1.0

slope of the functional response at equilibrium (y;)

0.0 0.2 0.4 0.6 038 1.0

fraction of losses due to predation at equilibrium (5;)

—~~ The slope of the functional response at
equilibrium explains the differences between both

See poster of C. Aldebert on food web
models
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Introduction

Four key points to challenge with in predictive ecology:

1. Uncertainty

2. Theoretical approach for accurate prediction (explanatory versus anticipatory predictions)

3. Systems ecology : linking levels of organization for a process —based approach (scaling — up)

4. Data (more and more available, high frequency, calibrated, shared, ...)

Evans etal.,, 2012, 2013, PTRS B
Mouquet et al., 2015, J. Applied Ecology
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Introduction

“Predictions of ecosystem behaviour (the way in which the properties in an ecosystem change over time or in
response to perturbation) and/or ecosystem services [...] would be emergent properties of process-based
models of ecosystems, and such models would need to include sufficient information from lower levels of
organization (populations, individuals, genes and the abiotic environment) to allow accurate and realistic
ecosystem behaviour to emerge.”

PfEdiCtiVE SyStemS ECO|Ogy Proc R Soc B 280: 20131452.

http://dx.doi.org/10.1098/rspb.2013.1452

Matthew R. Evans', Mike Bithell2, Stephen J. Comel3, Sasha R. X. Dall, PROCEEDI NGS

Sandra Diaz°, Stephen Emmott®, Bruno Emande’, Volker Grimm8, David

J. Hodgson?, Simon L. Lewis®, Georgina M. Mace', Michael Morecroft!, OF
Aristides Moustakas', Eugene Murphy'?, Tim Newbold'?, K. J. Norris*, THE ROYAL
Owen Petchey®, Matthew Smith®, Justin M. J. Travis'® and Tim G. Benton' SOCIETY
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Stru Ctu ra l. Sen SitiVity in tro p h i C We bS total functional response (G?'tot (Ti)

3.0 1
2.5 -
dB; 20 -
= =\ Bi+ A G;B;— Y GYBj—a;B;i— BB; |
JER; jed; 1.5
1.0 o ]
= Z f@':ij j\/f — 10377% 0.5 -
1€ER; 0.0 -
EIJ é 1'0 1I5 2'0
total prey biomass available (T;)
al =a® MO o RS =nOMPP L ay =oM% B =M H
a;" fij B
GH. = |
Yodzis et Innes, 1992 1.7
1+ hHHT;
From Kleiber, 1947, Peters, 1983
and Makarieva et al., 2008 1 o
) o fuB
i ,.
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fraction of food webs with extinction(s)
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Structural sensitivity in trophic webs

Holling's disc equation

fraction of persistent food webs

with a stable equilibrium
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Ivlev's functional response
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The web complexity drives the proportion of
webs with extinctions : the more complex is
the web, the more extinctions occur, and
specific richness is more sensitive than
connectance.

The choice of functional responses is
important for webs without extinctions and
which have a stable equilibrium: Ivlev =
stabilizing / Holling
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Structural sensitivity in trophic webs
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Structural sensitivity in trophic webs
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probability density
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7\ lvlev
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species biomass at equilibrium
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non-linearity of the mortality at equilibrium (u;)
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Structural sensitivity in trophic webs

formulations.
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slope of the functional response at equilibrium (y;)

0.0 0.2 0.4 0.6 038 1.0

fraction of losses due to predation at equilibrium (3;)

Statistics on several millions of graphs

—~~ The slope of the functional response at
equilibrium explains the differences between both
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Mechanistic approach: does it

Clement Aldebert

* Monod, Marr-Pirt, Droop and complete DEB model are nested in the same framework of DEB theory: the formers
are simplifications of the later.

* Bifurcation diagrams in the parameter space (nutrient concentration in reservoir and dilution rate) are used as
model qualitative output.

* Areas of each domain in the bifurcation diagrams are compared for each model, and are used as quantitative
output.
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Mechanistic approach: does it

Mass-balanced predator — prey

model

DEB theory: models at population level (V1-morph like

dividers)

One population - one resource

d
% = k1 (fi(Xo) —e1)

dXy k%el — 1<'I‘V,g1 i \x
T N 1 + £ _‘ !

Population death rate

d€1

- =kl (f1(Xo) —e1)

de
d_z_ k2(f2(X1) —e2)

dX, :
| =2 =h(X: = Xo) — Fi (X0)Xi
dX] /’(%81 — i(;/fg] .
v e te —h )X — EX))X;
%_ /k%eZ_kM@_h X
L dt | e+ >

Kooi, B.W, Kooijman, S., 1994. The transient behaviour of food chains in chemostat.

J. Theor. Biol. 170, 87-94.
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Mechanistic approach: does it

Four models with different complexity levels

More complex

Droop

Intermediate
H 2 ' o : -
3 var, o Uar, complexity

Monod Simpler
3 var.
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Mechanistic approach: does it

Disc-equation (hyperbolic function)
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resource concentration in the feed (mg.cm?®)

Mechanistic approach: does it

Disc-equation (hyperbolic function) lvlev Hyperbolic tangent
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Mechanistic approach: does it

resource concentration in the feed (mg.cm®)

Disc-equation (hyperbolic function) lvlev Hyperbolic tangent
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resource concentration in the feed (mg.cm™)

Mechanistic approach: does it

Disc-equation (hyperbolic function) lvlev Hyperbolic tangent
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     (    𝜕  𝜔  c m  (   z  c m ,  z c )  𝜕  z  c m )   z  c m →  z c =  𝜒 1 R −    m ′ c −  𝜒 2  P ∗  (  E ,  q p ,  z c ) −  q c   S ′ c E


     (    𝜕  𝜔  c m  (   z  c m ,  z c )  𝜕  z  c m )   z  c m →  z c =  𝜒 1 R −    m ′ c −  𝜒 2  P ∗  (  E ,  q p ,  z c ) −  q c   S ′ c E


     (    𝜕  𝜔  c m  (   z  c m ,  z c )  𝜕  z  c m )   z  c m →  z c =  𝜒 1 R −    m ′ c −  𝜒 2  P ∗  (  E ,  q p ,  z c ) −  q c   S ′ c E


     (    𝜕  𝜔  c m  (   z  c m ,  z c )  𝜕  z  c m )   z  c m →  z c =  𝜒 1 R −    m ′ c −  𝜒 2  P ∗  (  E ,  q p ,  z c ) −  q c   S ′ c E


    d P  d t = P  (   𝛾 P  𝜆 P C −  c P P −  m P −  q P  S P E )


    d C  d t = C  (   𝛾 C  𝜆 C R −  c c C −  m C −  𝛾 P P −  q C  S c E )
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     r i  K i 4


    MSY i


    r K 4


     r i  K i 4
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  + déplacements
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   N 5


   N 4


   N 3


   N 2


   N 1


  ⇔   g  (   P 2 )  g  (   P 1 ) >    P 2   P 1


  ⇔   1 + b  P 1  1 + b  P 2    P 2   P 1 > 1


     P 2   P 1 < 1 ⇔  P 2 <  P 1


    g  (   P 2 )  g  (   P 1 ) =   a  P 2  1 + b  P 2   1 + b  P 1  a  P 1 =   1 + b  P 1  1 + b  P 2    P 2   P 1
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  a = 9371  cell.     ind  − 1 .    d  − 1   ;


  g  ( x ) =   a x  b + x


  b = 46496   cells.     mL  − 1  


  a = 13367  cell.     ind  − 1 .    d  − 1   ;


  g  ( N ) =   a N  1 + 𝛼  T h N


     g  l o c  ( N ) P S = a   𝛽 N  𝛽 + 𝛼 N P


   P S =  𝛽  𝛽 + 𝛼 N P


  − 𝛼 N  P S + 𝛽 P −   𝛽 P S = 0


  − 𝛼 N  P S + 𝛽  (  P −  P S ) = 0


   P S =  𝛽  𝛽 + 𝛼 N P
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  n  (  t , e , V )


  Densité des individus ayant une densité de réserve  e  et un volume structural  V   à l′instant  t :


    d V  d t = v   e  V  2 / 3 − V    V m  − 1 / 3  e + g =  𝛾 V


    d e  d t = v   f − e   V  1 / 3 =  𝛾 e


   k V


   k E


  P


   𝜌  E V


   𝜌 E


   𝜌 V


  E


  V


  V


  E


   𝜃  E ∗


   𝜃  ∗ V


   𝜃  ∗ ∗


   k V


   k E


  P


   𝜌  E V


   𝜌 E


   𝜌 V


  E


  V


  V


  E


   𝜃  E ∗


   𝜃  ∗ V


   𝜃  ∗ ∗


   k V


   k E


  P


   𝜌 E


   𝜌 V


  E


  V


   𝜃  E ∗


   𝜃  ∗ V


   𝜃  ∗ ∗


   k E  e T −  k M g < 0 .


  si   k E  e T −  k M g < 0


    d  V T  d t =    k E  e T −  k M g   e T + g  V T − 𝜇  V T


    d  e T  d t =  k E  (  f −  e T )


   V   S 1


   S 2


   S 1


   k A ,   k B ,    b A   et    b B → + ∞   ( mais        k A   b A   et     k B   b B  sont constants).


   k A   et   k B → 0   − enzymes efficaces   ,


  B


  B


  A


  A


   k A


  A


   b A


   k B


   b B


  B


   𝜃  ∗ ∗


   𝜃  ∗ B


   k P


   k B


   k A


  B


   b B


   𝜃  A B


   𝜃  A ∗


  A


   b A


   𝜃  ∗ ∗


   𝜃  ∗ ∗ +  𝜃  A ∗ +  𝜃  ∗ B +  𝜃  A B = 1


    d  𝜃  A B  d t =  b A A  𝜃  ∗ B +  b B B  𝜃  A ∗ −  k B  𝜃  A B −  k A  𝜃  A B −  k P  𝜃  A B


    d  𝜃  ∗ B  d t =  b B B  𝜃  ∗ ∗ +  k A  𝜃  A B −  b A A  𝜃  ∗ B −  k B  𝜃  ∗ B


    d  𝜃  A ∗  d t =  b A A  𝜃  ∗ ∗ +  k B  𝜃  A B −  b B B  𝜃  A ∗ −  k A  𝜃  A ∗


  B


  B


  A


  A


   k A


  A


   b A


   k B


   b B


  B


   𝜃  ∗ ∗


   𝜃  ∗ B


   k P


   k B


   k A


  B


   b B


   𝜃  A B


   𝜃  A ∗


  A


   b A


   𝜃  ∗ ∗


   𝜃  ∗ ∗ +  𝜃  A ∗ +  𝜃  ∗ B +  𝜃  A B = 1


    d  𝜃  A B  d t =  b A A  𝜃  ∗ B +  b B B  𝜃  A ∗ −  k B  𝜃  A B −  k A  𝜃  A B −  k P  𝜃  A B


    d  𝜃  ∗ B  d t =  b B B  𝜃  ∗ ∗ +  k A  𝜃  A B −  b A A  𝜃  ∗ B −  k B  𝜃  ∗ B


    d  𝜃  A ∗  d t =  b A A  𝜃  ∗ ∗ +  k B  𝜃  A B −  b B B  𝜃  A ∗ −  k A  𝜃  A ∗


  Exemple :  f  ( R ) =  R  K + R


  f  ( R )  est la réponse fonctionnelle normalisée


  R  est la densité de ressources par unité de surface ou de volume


   J  R m  est le taux d′ingestion maximal


   J  R , F =  J  R m f  ( R )


   K A


  A


   J  A m e


   J A


    d A  d t =  J A = −  b A e  𝜃 ∗ A ≃ −    (   k A +  k P ) e A     k A +  k P   b A + A = −  J  A m   e A   K A + A


   𝜃 ∗ =    k A +  k P   k A +  k P +  b A A


  −  b A A  𝜃 ∗ +  (   k A +  k P )  (  1 −  𝜃 ∗ ) = 0


    d  𝜃 ∗  d t = −  b A A  𝜃 ∗ +  (   k A +  k P )  𝜃 A = −  b A A  𝜃 ∗ +  (   k A +  k P )  (  1 −  𝜃 ∗ )


   k P


   k A


   b A


  On note   𝜃 ∗  et   𝜃 A  les proportions respectives d′enzymes libres   (   E ∗ )  et d′enzymes complexées   (   E A ) :    𝜃 ∗ +  𝜃 A = 1


   E ∗


  P


   E A


   E ∗


  A


   𝜃 ∗ =    k A +  k P   k A +  k P +  b A A


  −  b A A  𝜃 ∗ +  (   k A +  k P )  (  1 −  𝜃 ∗ ) = 0


    d  𝜃 ∗  d t = −  b A A  𝜃 ∗ +  (   k A +  k P )  𝜃 A = −  b A A  𝜃 ∗ +  (   k A +  k P )  (  1 −  𝜃 ∗ )


   k P


   k A


   b A


  On note   𝜃 ∗  et   𝜃 A  les proportions respectives d′enzymes libres   (   E ∗ )  et d′enzymes complexées   (   E A ) :    𝜃 ∗ +  𝜃 A = 1


   E ∗


  P


   E A


   E ∗


  A


    d  𝜃 ∗  d t = −  b A A  𝜃 ∗ +  (   k A +  k P )  𝜃 A = −  b A A  𝜃 ∗ +  (   k A +  k P )  (  1 −  𝜃 ∗ )


   k P


   k A


   b A


  On note   𝜃 ∗  et   𝜃 A  les proportions respectives d′enzymes libres   (   E ∗ )  et d′enzymes complexées   (   E A ) :    𝜃 ∗ +  𝜃 A = 1


   E ∗


  P


   E A


   E ∗


  A


   {        d  R 1  d 𝜏 =  I 1 −  k 1  R 1 − a  R 1  N 1      d  R 2  d 𝜏 =  I 2 −  k 2  R 2 − a  R 2  N 2      d  N 1  d 𝜏 =  𝜀 1  (  e a  R 1  N 1 − 𝜇  N 1 ) +  𝜀 2  (  −  m 1  N 1 +  m 2  N 2 )      d  N 2  d 𝜏 =  𝜀 1  (  e a  R 2  N 2 − 𝜇  N 2 ) +  𝜀 2  (   m 1  N 1 −  m 2  N 2 )


  K =  N T ∗ =  K 1 +  K 2 +  (   K 1 −  K 2 )    r 1  (   N 1 ∗ )  K 1 −  r 2  (   N 2 ∗ )  K 2   r 1  (   N 1 ∗ )  K 1 +  r 2  (   N 2 ∗ )  K 2


  e a  I i > 𝜇  k i ,   i = 1 , 2


   {        d  R 1  d 𝜏 =  I 1 −  k 1  R 1 − a  R 1  N 1      d  R 2  d 𝜏 =  I 2 −  k 2  R 2 − a  R 2  N 2      d  N 1  d 𝜏 =  𝜀 1  (  e a  R 1  N 1 − 𝜇  N 1 ) +  𝜀 2  (  −  m 1  N 1 +  m 2  N 2 )      d  N 2  d 𝜏 =  𝜀 1  (  e a  R 2  N 2 − 𝜇  N 2 ) +  𝜀 2  (   m 1  N 1 −  m 2  N 2 )


    d N  d t = r  ( N ) N  (  1 −  N K )  où  r  ( N ) =   e a  (   I 1 +  I 2 ) − 2 𝜇  (   k 1 +  k 2 )   k 1 +  k 2 + a N  et   K =   e a  (   I 1 +  I 2 ) − 𝜇  (   k 1 +  k 2 )  a 𝜇


  e a  I i > 𝜇  k i ,   i = 1 , 2


   𝜀 2


   𝜀 1 ≪


   𝜀 2 ≪ 1


   {        d  R 1  d 𝜏 =  I 1 −  k 1  R 1 − a  R 1  N 1      d  R 2  d 𝜏 =  I 2 −  k 2  R 2 − a  R 2  N 2      d  N 1  d 𝜏 =  𝜀 1  (  e a  R 1  N 1 − 𝜇  N 1 ) +  𝜀 2  (  −  m 1  N 1 +  m 2  N 2 )      d  N 2  d 𝜏 =  𝜀 1  (  e a  R 2  N 2 − 𝜇  N 2 ) +  𝜀 2  (   m 1  N 1 −  m 2  N 2 )


   P 2


   R 2


   C 2


   P 1


   R 1


   C 1


   m 2


   m 1


   m 2  K 2 <  m 1  K 1


   K i > 0 ,   i = 1 , 2


   (  1 −  𝜌 m  𝜌 K )  (   𝜌 m −    𝜌 𝜇 2   𝜌 e  1   𝜌 I ) > 0


   N T ∗ >  K 1 +  K 2


  ∆ =  𝑵 𝑻 ∗ −  (   𝑲 𝟏 +  𝑲 𝟐 )


   𝜌 m =    𝜌 𝜇 2   𝜌 e  1   𝜌 I =    𝜌 𝜇 2   𝜌 e  I 2


   I 2 =  1   𝜌 I


   𝜌 m =    m 1   m 2


  ∆ =  𝑵 𝑻 ∗ −  (   𝑲 𝟏 +  𝑲 𝟐 )


   I 2 =  1   𝜌 I


   𝜌 m =    m 1   m 2


   m 2  K 2 <  m 1  K 1


   K i > 0 ,   i = 1 , 2


   (  1 −  𝜌 m  𝜌 K )  (   𝜌 m −    𝜌 𝜇 2   𝜌 e  1   𝜌 I ) > 0


   N T ∗ >  K 1 +  K 2


   {       d  N 1  d 𝜏 =  f 1  (   N 1 )  N 1 +  (   m 2  N 2 −  m 1  N 1 )     d  N 2  d 𝜏 =  f 2  (   N 2 )  N 2 −  (   m 2  N 2 −  m 1  N 1 )


   K i =    e i  a i  I i −  𝜇 i  k i   𝜇 i  a i


   f i  (   N i ) =    e i  a i  I i   k i +  a i  N i −  𝜇 i


   (  1 −  𝜌 m  𝜌 K )  (   𝜌 m −    𝜌 𝜇 2   𝜌 e  1   𝜌 I ) > 0


   N T ∗ >  K 1 +  K 2


     f 2 ′  (   K 2 )   m 2 ≤    f 1 ′  (   K 1 )   m 1 ⟺    𝜌 e 𝜌 m ≥    𝜌 𝜇 2   𝜌 I  where   𝜌 ∗ =    ∗ 1   ∗ 2


   {        d  R 1  d 𝜏 =  I 1 −  k 1  R 1 −  a 1  R 1  N 1      d  R 2  d 𝜏 =  I 2 −  k 2  R 2 −  a 2  R 2  N 2      d  N 1  d 𝜏 = 𝜀  (   e 1  a 1  R 1  N 1 −  𝜇 1  N 1 −  m 1  N 1 +  m 2  N 2 )      d  N 2  d 𝜏 = 𝜀  (   e 2  a 2  R 2  N 2 −  𝜇 2  N 2 +  m 1  N 1 −  m 2  N 2 )


   K 1 +  K 2


   N T ∗ −  (   K 1 +  K 2 )


   𝜇 2  N 2


   𝜇 1  N 1


   k 2  R 2


   k 1  R 1


   I 2


   I 1


   R 2


   N 2


   R 1


   N 1


   m 2


   m 1


   {       d  N 1  d 𝜏 =  f 1  (   N 1 )  N 1 +  (   m 2  N 2 −  m 1  N 1 )     d  N 2  d 𝜏 =  f 2  (   N 2 )  N 2 −  (   m 2  N 2 −  m 1  N 1 )


   {        d  R 1  d 𝜏 =  I 1 −  k 1  R 1 −  a 1  R 1  N 1      d  R 2  d 𝜏 =  I 2 −  k 2  R 2 −  a 2  R 2  N 2      d  N 1  d 𝜏 = 𝜀  (   e 1  a 1  R 1  N 1 −  𝜇 1  N 1 −  m 1  N 1 +  m 2  N 2 )      d  N 2  d 𝜏 = 𝜀  (   e 2  a 2  R 2  N 2 −  𝜇 2  N 2 +  m 1  N 1 −  m 2  N 2 )


   K i =    e i  a i  I i −  𝜇 i  k i   𝜇 i  a i


   f i  (   N i ) =    e i  a i  I i   k i +  a i  N i −  𝜇 i


   𝜇 2  N 2


   𝜇 1  N 1


   k 2  R 2


   k 1  R 1


   I 2


   I 1


   R 2


   N 2


   R 1


   N 1


   m 2


   m 1


   e i  a i  I i >  𝜇 i  k i ,   i = 1 , 2


  𝜀 ≪ 1


   {        d  R 1  d 𝜏 =  I 1 −  k 1  R 1 −  a 1  R 1  N 1      d  R 2  d 𝜏 =  I 2 −  k 2  R 2 −  a 2  R 2  N 2      d  N 1  d 𝜏 = 𝜺  (   e 1  a 1  R 1  N 1 −  𝜇 1  N 1 −  m 1  N 1 +  m 2  N 2 )      d  N 2  d 𝜏 = 𝜺  (   e 2  a 2  R 2  N 2 −  𝜇 2  N 2 +  m 1  N 1 −  m 2  N 2 )


   f i ′  (   K i ) =    r i   K i


   N T ∗ =  N 1 ∗ +  N 2 ∗


   (   N 1 ∗ ,  N 2 ∗ )


   {       d  N 1  d 𝜏 =  f 1  (   N 1 )  N 1 +  (   m 2  N 2 −  m 1  N 1 )     d  N 2  d 𝜏 =  f 2  (   N 2 )  N 2 −  (   m 2  N 2 −  m 1  N 1 )


   K i


   f i  ′ ′  (   N i ) ≥ 0 ,   i = 1 , 2


   {       d  N 1  d 𝜏 =  f 1  (   N 1 )  N 1 +  (   m 2  N 2 −  m 1  N 1 )     d  N 2  d 𝜏 =  f 2  (   N 2 )  N 2 −  (   m 2  N 2 −  m 1  N 1 )


  ∃    K i > 0 ,    f i  (   K i ) = 0 ,   i = 1 , 2  


   f i ′  (   N i ) < 0 ,   i = 1 , 2


   r i


   r i


   m 2


   m 1


   N 2


   N 1


   m i =  𝛽   𝛾 i


   {        d  N 1  d t =  r 1  N 1  (  1 −    N 1   K 1 ) +  m 2  N 2 −  m 1  N 1      d  N 2  d t =  r 2  N 2  (  1 −    N 2   K 2 ) −  m 2  N 2 +  m 1  N 1


   N T ∗ =  N 1 ∗ +  N 2 ∗ >  K 1 +  K 2


     r 1  K 2   r 2  K 1 ≤    m 1   m 2


   m 2  K 2 >  m 1  K 1


   𝛾 i


  𝛽


   m 2


   m 1


   N 2


   N 1


   m i =  𝛽   𝛾 i


   {        d  N 1  d t =  r 1  N 1  (  1 −    N 1   K 1 ) +  m 2  N 2 −  m 1  N 1      d  N 2  d t =  r 2  N 2  (  1 −    N 2   K 2 ) −  m 2  N 2 +  m 1  N 1


     m - i = 𝜀  m i


    d N  d t = r N  (  1 −  N K )


   u 2 = 1 −  u 1


   u 1 =    m 2   m 1 +  m 2  


  r =  r 1  u 1 +  r 2  u 2  et  K =    K 1  K 2  (   r 1  u 1 +  r 2  u 2 )   K 2  r 1  u 1 2 +  K 1  r 2  u 2 2


   m i ≫ 1


   f i  (   N i ) =  r i  (  1 −    N i   K i )


   {       d  N 1  d 𝜏 =  f 1  (   N 1 )  N 1 +  m 2  N 2 −  m 1  N 1     d  N 2  d 𝜏 =  f 2  (   N 2 )  N 2 +    m 1  N 1 − m 2  N 2


   N T ∗ = K >  K 1 +  K 2 ⟺ 1 <    m 2   m 1 <    r 1   r 2


   K 1 =  K 2


   r 1 >  r 2


     m - i = 𝜀  m i


   m i ≫ 1


   f i  (   N i ) =  r i  (  1 −    N i   K i )


   {       d  N 1  d 𝜏 =  f 1  (   N 1 )  N 1 +  m 2  N 2 −  m 1  N 1     d  N 2  d 𝜏 =  f 2  (   N 2 )  N 2 +    m 1  N 1 − m 2  N 2


  K


  r


   r 1 >  r 2


     r 1   K 1 >    r 2   K 2


   K 1 >  K 2


   f i  (   N i ) =  r i  (  1 −    N i   K i )


   N T ∗ >  K 1 +  K 2


     r 1   K 1 >    r 2   K 2


   K 1 >  K 2


  D


  D


   N 2


   N 1


   N T ∗ =  N 1 ∗ +  N 2 ∗ =  K 1 +  K 2 +  (   K 1 −  K 2 )    r 1  K 2 −  r 2  K 1   r 1  K 2 +  r 2  K 1


   {       d  N 1  d t =  f 1  (   N 1 )  N 1 + D  (   N 2 −  N 1 )     d  N 2  d t =  f 2  (   N 2 )  N 2 + D  (   N 1 −  N 2 )


   f i  (   N i ) =  r i  (  1 −    N i   K i )


  D


  D


   N 2


   N 1


   {       d  N 1  d t =  f 1  (   N 1 )  N 1 + D  (   N 2 −  N 1 )     d  N 2  d t =  f 2  (   N 2 )  N 2 + D  (   N 1 −  N 2 )


   {       d e  d t = v  (  f − e )     d V  d t =   v e −  k M g  e + g V


    d V  d t =    v - f −  k M  g -   g - V


   {       d e  d 𝜏 =  v -  (  f − e )                                                 d V  d 𝜏 = 𝜀    v - e −  k M  g -   g - V + o  ( 𝜀 )


   {       d e  d t =    v -  (  f − e ) 𝜀                                                                             d V  d t =    v - e −  k M  g -  𝜀  (  e +  g - / 𝜀 ) V =    v - e −  k M  g -  𝜀 e +  g - V


  t = 𝜀 𝜏


  g  est "grand" : on pose   g - = 𝜀 g


  v  est "grand" : on pose   v - = 𝜀 v


   {       d e  d t = v  (  f − e )     d V  d t =   v e −  k M g  e + g V


   {       d e  d t =    v -  (  f − e ) 𝜀                                                                             d V  d t =    v - e −  k M  g -  𝜀  (  e +  g - / 𝜀 ) V =    v - e −  k M  g -  𝜀 e +  g - V


  g  est "grand" : on pose   g - = 𝜀 g


  v  est "grand" : on pose   v - = 𝜀 v


   {       d e  d t = v  (  f − e )     d V  d t =   v e −  k M g  e + g V


  g  est "grand" : on pose   g - = 𝜀 g


  v  est "grand" : on pose   v - = 𝜀 v


  E


  P


  E


  P


  E


  P


  E


  P


  E


  P


  E


  P


  E


  P


  E


  P


   {       d N  d t = r N − a N P + 𝜀  h 1  (  N , P )  (   r 1 −  r 2 −  a 1 P )     d P  d t = e a N P − 𝜇 P + 𝜀 P e  a 1  h 1  (  N , P )                                    


  P


  N


   h 0  (  N , P ) + 𝜀  h 1  (  N , P )


   N 1


   h 1  (  N , P ) =    u 1  (  1 −  u 1 )  (   r 1 −  r 2 −  a 1 P )   m 1 +  m 2 N


   h 0  (  N , P ) =  u 1 N  où   u 1 =    m 2   m 1 +  m 2


   N 1 = h  (  N , P , 𝜀 ) =  h 0  (  N , P ) + 𝜀  h 1  (  N , P ) + o  ( 𝜀 )


   h 1  (  N , P ) =    u 1  (  1 −  u 1 )  (   r 1 −  r 2 −  a 1 P )   m 1 +  m 2 N


   h 0  (  N , P ) =  u 1 N  où   u 1 =    m 2   m 1 +  m 2


   N 1 = h  (  N , P , 𝜀 ) =  h 0  (  N , P ) + 𝜀  h 1  (  N , P ) + o  ( 𝜀 )


   h 0  (  N , P ) =  u 1 N  où   u 1 =    m 2   m 1 +  m 2


   N 1 = h  (  N , P , 𝜀 ) =  h 0  (  N , P ) + 𝜀  h 1  (  N , P ) + o  ( 𝜀 )


   N 1


  P


  N


  𝜀


  𝜀 ≃ 0


   𝑵 𝟏 ∗ =    𝒎 𝟐   𝒎 𝟏 +  𝒎 𝟐 𝑵


   N 1


   {       d  N 1  d 𝜏 =  m 2 N −  (   m 1 +  m 2 )  N 1 + 𝜀  N 1  (   r 1 −  a 1 P )     d N  d 𝜏 = 𝜀  (   (   r 1 −  r 2 )  N 1 +  r 2 N −  a 1  N 1 P )                               d P  d 𝜏 = 𝜀 P  (  e  a 1  N 1 − 𝜇 )                                                                                    


   N 1


  P


  N


   {       d  N 1  d 𝜏 =  m 2 N −  (   m 1 +  m 2 )  N 1                   d N  d 𝜏 = 0                                                                                           d P  d 𝜏 = 0                                                                                    


  𝜀 = 0


   𝑵 𝟏 ∗ =    𝒎 𝟐   𝒎 𝟏 +  𝒎 𝟐 𝑵


   N 1


   {       d  N 1  d 𝜏 =  m 2 N −  (   m 1 +  m 2 )  N 1 + 𝜀  N 1  (   r 1 −  a 1 P )     d N  d 𝜏 = 𝜀  (   (   r 1 −  r 2 )  N 1 +  r 2 N −  a 1  N 1 P )                               d P  d 𝜏 = 𝜀 P  (  e  a 1  N 1 − 𝜇 )                                                                                    


   {       d  N 1  d 𝜏 =  m 2 N −  (   m 1 +  m 2 )  N 1                   d N  d 𝜏 = 0                                                                                           d P  d 𝜏 = 0                                                                                    


  𝜀 = 0


   {       d  N 1  d 𝜏 =  m 2 N −  (   m 1 +  m 2 )  N 1 + 𝜀  N 1  (   r 1 −  a 1 P )     d N  d 𝜏 = 𝜀  (   (   r 1 −  r 2 )  N 1 +  r 2 N −  a 1  N 1 P )                               d P  d 𝜏 = 𝜀 P  (  e  a 1  N 1 − 𝜇 )                                                                                    


   {       d N  d t = r N − a N P     d P  d t = e a N − 𝜇 P


  r =  r 1  u 1 +  r 2  (  1 −  u 1 )


  a =  a 1  u 1


  t = 𝜀 𝜏


   𝒖 𝟏 =    𝒎 𝟐   𝒎 𝟏 +  𝒎 𝟐


   𝑵 𝟏 ∗ =    𝒎 𝟐   𝒎 𝟏 +  𝒎 𝟐 𝑵


   N 1


   {       d  N 1  d 𝜏 =  m 2 N −  (   m 1 +  m 2 )  N 1 + 𝜀  N 1  (   r 1 −  a 1 P )     d N  d 𝜏 = 𝜀  (   (   r 1 −  r 2 )  N 1 +  r 2 N −  a 1  N 1 P )                               d P  d 𝜏 = 𝜀 P  (  e  a 1  N 1 − 𝜇 )                                                                                    


  t = 𝜀 𝜏


   𝒖 𝟏 =    𝒎 𝟐   𝒎 𝟏 +  𝒎 𝟐


   𝑵 𝟏 ∗ =    𝒎 𝟐   𝒎 𝟏 +  𝒎 𝟐 𝑵


   N 1


   {       d  N 1  d 𝜏 =  m 2 N −  (   m 1 +  m 2 )  N 1 + 𝜀  N 1  (   r 1 −  a 1 P )     d N  d 𝜏 = 𝜀  (   (   r 1 −  r 2 )  N 1 +  r 2 N −  a 1  N 1 P )                               d P  d 𝜏 = 𝜀 P  (  e  a 1  N 1 − 𝜇 )                                                                                    


   m 2


   m 1


   N 2


   N 1 ,   P


   {       d  N 1  d 𝜏 =  m 2 N −  (   m 1 +  m 2 )  N 1 + 𝜀  N 1  (   r 1 −  a 1 P )     d N  d 𝜏 = 𝜀  (   (   r 1 −  r 2 )  N 1 +  r 2 N −  a 1  N 1 P )                               d P  d 𝜏 = 𝜀 P  (  e  b 1  N 1 − 𝜇 )                                                                                    


  N =  N 1 +  N 2


   {       d  N 1  d 𝜏 =  m 2  N 2 −  m 1  N 1 + 𝜀  N 1  (   r 1 −  a 1 P )     d  N 2  d 𝜏 =  m 1  N 1 −  m 2  N 2 + 𝜀  r 2  N 2                                     d P  d 𝜏 = 𝜀 P  (  e  a 1  N 1 − 𝜇 )                                                        


   u 1 =    m 2   m 1 +  m 2


  K =    K 1  K 2 r   K 2  r 1  u 1 2 +  K 1  r 2    (  1 −  u 1 ) 2


  r =  r 1  u 1 +  r 2  (  1 −  u 1 )


    d N  d t = r N  (  1 −  N K )


  𝜺


  𝑵  ( 𝒕 ) =  𝑵 𝟏  ( 𝒕 ) +  𝑵 𝟐  ( 𝒕 )


  𝑵  ( 𝒕 )


    d  N 1  d 𝜏 =  m 2  (  N −  N 1 ) −  m 1  N 1 + 𝜀  r 1  N 1  (  1 −    N 1   K 1 )


    d N  d 𝜏 = 𝜀  (   r 1  N 1  (  1 −    N 1   K 1 ) +  r 2  (  N −  N 1 )  (  1 −   N −  N 1   K 2 ) )


   r 2 ,    K 2


   r 1 ,    K 1


  K >  K 1 +  K 2


   u 1 ∈  [  0 ; 1 ]


  K =    K 1  K 2 r   K 2  r 1  u 1 2 +  K 1  r 2    (  1 −  u 1 ) 2


  r =  r 1  u 1 +  r 2  (  1 −  u 1 )


    d N  d t = r N  (  1 −  N K )


   𝒖 𝟏 =    𝒎 𝟐   𝒎 𝟏 +  𝒎 𝟐


    d  N 1  d 𝜏 =  m 2  (  N −  N 1 ) −  m 1  N 1 + 𝜀  r 1  N 1  (  1 −    N 1   K 1 )


    d N  d 𝜏 = 𝜀  (   r 1  N 1  (  1 −    N 1   K 1 ) +  r 2  (  N −  N 1 )  (  1 −   N −  N 1   K 2 ) )


   r 2 ,    K 2


   r 1 ,    K 1


  K =    K 1  K 2 r   K 2  r 1  u 1 2 +  K 1  r 2    (  1 −  u 1 ) 2


  r =  r 1  u 1 +  r 2  (  1 −  u 1 )


    d N  d t = r N  (  1 −  N K )


    d N  d t =  r 1  u 1 N  (  1 −    u 1 N   K 1 ) +  r 2  (  N −  u 1 N )  (  1 −   N −  u 1 N   K 2 )


   𝒖 𝟏 =    𝒎 𝟐   𝒎 𝟏 +  𝒎 𝟐


  t = 𝜀 𝜏


  N


   N 1


   𝑵 𝟏 ∗ =  𝒖 𝟏 𝑵


   N 1


  𝜀 > 0


    d  N 1  d 𝜏 =  m 2  (  N −  N 1 ) −  m 1  N 1 + 𝜀  r 1  N 1  (  1 −    N 1   K 1 )


    d N  d 𝜏 = 𝜀  (   r 1  N 1  (  1 −    N 1   K 1 ) +  r 2  (  N −  N 1 )  (  1 −   N −  N 1   K 2 ) )


   r 2 ,    K 2


   r 1 ,    K 1


   m 2


   m 1


   N 2


   N 1


   𝒖 𝟏 =    𝒎 𝟐   𝒎 𝟏 +  𝒎 𝟐


  N


   N 1


   𝑵 𝟏 ∗ =  𝒖 𝟏 𝑵


   N 1


  𝜀 > 0


    d  N 1  d 𝜏 =  m 2  (  N −  N 1 ) −  m 1  N 1 + 𝜀  r 1  N 1  (  1 −    N 1   K 1 )


    d N  d 𝜏 = 𝜀  (   r 1  N 1  (  1 −    N 1   K 1 ) +  r 2  (  N −  N 1 )  (  1 −   N −  N 1   K 2 ) )


   r 2 ,    K 2


   r 1 ,    K 1


   m 2


   m 1


   N 2


   N 1


  𝜺 = 𝟎


  𝜺


   𝒖 𝟏 =    𝒎 𝟐   𝒎 𝟏 +  𝒎 𝟐


   𝑵 𝟏 ∗ =    𝒎 𝟐   𝒎 𝟏 +  𝒎 𝟐 𝑵


   N 1


  N


    d  N 1  d 𝜏 =  m 2  (  N −  N 1 ) −  m 1  N 1 =  m 2 N −  (   m 1 +  m 2 )  N 1


    d N  d 𝜏 = 0


    d  N 1  d 𝜏 =  m 2  (  N −  N 1 ) −  m 1  N 1 + 𝜀  r 1  N 1  (  1 −    N 1   K 1 )


    d N  d 𝜏 = 𝜀  (   r 1  N 1  (  1 −    N 1   K 1 ) +  r 2  (  N −  N 1 )  (  1 −   N −  N 1   K 2 ) )


   r 2 ,    K 2


   r 1 ,    K 1


   m 2


   m 1


   N 2


   N 1


    d  N 1  d 𝜏 =  m 2  (  N −  N 1 ) −  m 1  N 1 + 𝜀  r 1  N 1  (  1 −    N 1   K 1 )


    d N  d 𝜏 = 𝜀  (   r 1  N 1  (  1 −    N 1   K 1 ) +  r 2  (  N −  N 1 )  (  1 −   N −  N 1   K 2 ) )


   r 2 ,    K 2


   r 1 ,    K 1


   m 2


   m 1


   N 2


   N 1


  𝜀 ≈ 0  est un petit paramètre appelé facteur d′échelles de temps


    d  N 1  d 𝜏 =  m 2  (  N −  N 1 ) −  m 1  N 1 + 𝜀  r 1  N 1  (  1 −    N 1   K 1 )


    d N  d 𝜏 = 𝜀  (   r 1  N 1  (  1 −    N 1   K 1 ) +  r 2  (  N −  N 1 )  (  1 −   N −  N 1   K 2 ) )


   N 2 = N −  N 1


    d N  d 𝜏 = 𝜀  r 1  N 1  (  1 −    N 1   K 1 ) + 𝜀  r 2  N 2  (  1 −    N 2   K 2 )


  N =  N 1 +  N 2


   r 2 ,    K 2


   r 1 ,    K 1


   m 2


   m 1


   N 2


   N 1


   {       d  N 1  d 𝜏 =  m 2  N 2 −  m 1  N 1 + 𝜀  r 1  N 1  (  1 −    N 1   K 1 )     d  N 2  d 𝜏 =  m 1  N 1 −  m 2  N 2 + 𝜀  r 2  N 2  (  1 −    N 2   K 2 )


  𝜀 ≈ 0  est un petit paramètre appelé facteur d′échelles de temps


   N 2 = N −  N 1


    d N  d 𝜏 = 𝜀  r 1  N 1  (  1 −    N 1   K 1 ) + 𝜀  r 2  N 2  (  1 −    N 2   K 2 )


  N =  N 1 +  N 2


   r 2 ,    K 2


   r 1 ,    K 1


   m 2


   m 1


   N 2


   N 1


   {       d  N 1  d 𝜏 =  m 2  N 2 −  m 1  N 1 + 𝜀  r 1  N 1  (  1 −    N 1   K 1 )     d  N 2  d 𝜏 =  m 1  N 1 −  m 2  N 2 + 𝜀  r 2  N 2  (  1 −    N 2   K 2 )


  𝜀 ≈ 0  est un petit paramètre appelé facteur d′échelles de temps


   r 2 ,    K 2


   r 1 ,    K 1


   m 2


   m 1


   N 2


   N 1


   {       d  N 1  d 𝜏 =  m 2  N 2 −  m 1  N 1 + 𝜀  r 1  N 1  (  1 −    N 1   K 1 )     d  N 2  d 𝜏 =  m 1  N 1 −  m 2  N 2 + 𝜀  r 2  N 2  (  1 −    N 2   K 2 )


  = G  ( Y )


    d Y  d 𝜏 = D 𝜙  ( X )   d X  d 𝜏


  𝜙 :  ℝ n   ⟶ ℝ m


  Y = 𝜙  ( X )


  X ∈  ℝ n


    d X  d 𝜏 = F  ( X )


  m < n


  𝜙 :  ℝ n   ⟶ ℝ m


  Y = 𝜙  ( X )


  X ∈  ℝ n


    d X  d 𝜏 = F  ( X )


   L m =   𝜅 v  [   E m ]   k M  [   E G ] =  v   k M g


  g =   𝜅  [   E G ]   [   E m ]


   [   E m ] =    {   p  A m } v


   k M =    [   p M ]   [   E G ]


  m


   L m


  −


  g


  J .  m  − 3


   [   E m ]


   s  − 1


   k M


  J .  m  − 3


   [   E G ]


  −


  𝜅


  J .  m  − 3 .  s  − 1


   [   p M ]


  m .  s  − 1


  v


  J .  m  − 2 .  s  − 1


   {   p  A m }


   V 1 −


   V 1 −


   V - =  y  R E   r  R -  (  1 −    R -   R  m a x )   k M g


   R - =   K  k M g   k E +  k M g


   e - =    k M g   k E


    d V  d t =    k E e −  k M g  e + g V                                                                  


    d e  d t =  k E  (   R  K + R − e )                                                      


    d R  d t = r R  (  1 −  R   R  m a x ) −    k E   y  R E  R  K + R V


   V 1 −


    d  V i k  d t =    k E  e i k −  k M g   e i k + g  V i k                                                            


    d  e i k  d t =  k E  (   R  K + R −  e i k )                                                      


    d R  d t = r R  (  1 −  R   R  m a x ) −    k E   y  R E  R  K + R V


   V 1 −


   V 1 −


   V 1 −


    d V  d t =    k E e −  k M g  e + g V − 𝝁 𝑽          


    d e  d t =  k E  (   R  K + R − e )                    


    d R  d t = I − k R −    k E   y  R E  R  K + R V


   V 1 −


  𝝁


   V 1 −


   V 1 −


   V - =  y  R E   I − k  R -   k M g


   R - =   K  k M g   k E +  k M g


   e - =    k M g   k E


    d V  d t =    k E e −  k M g  e + g V                              


    d e  d t =  k E  (   R  K + R − e )                    


    d R  d t = I − k R −    k E   y  R E  R  K + R V


   V 1 −


    d  V i k  d t =    k E  e i k −  k M g   e i k + g  V i k                          


    d  e i k  d t =  k E  (   R  K + R −  e i k )                    


    d R  d t = I − k R −    k E   y  R E  R  K + R V


  f =  R  K + R


  t


  R  ( t )


   V 1 −


   V 1 −


   V 1 −


    d  V T  d t =    k E  e T −  k M g   e T + g  V T


    d  e T  d t =  k E  (  f −  e T )


    d  𝛿  i j  d t =  k E  (  f −  e i ) −  k E  (  f −  e j ) = −  k E  𝛿  i j


   𝛿  i j =  e i −  e j


   𝑽 𝟏 −


   {        d  e i k  d t =  k E  (  f −  e i k )                      d  V i k  d t =    k E  e i k −  k M g   e i k + g  V i k


   V 1 −


   V T  ( t ) =  ∑  i = 1   N k  ( t )   V i  ( t )


   e T  ( t ) =  1   V T  ( t )  ∑  i = 1   N k  ( t )   e i  ( t )  V i  ( t )


   𝑽 𝟏 −


   {        d  e i k  d t =  k E  (  f −  e i k )                      d  V i k  d t =    k E  e i k −  k M g   e i k + g  V i k


   V 1 −


   [   t k ,  t  k + 1 ] ,   k ∈ ℕ


   V m = 2  V d


   V d  


  i = 1 ,   … ,    N k


   N k


   𝑽 𝟏 −


   {        d  e i k  d t =  k E  (  f −  e i k )                      d  V i k  d t =    k E  e i k −  k M g   e i k + g  V i k


   V 1 −


   [   t k ,  t  k + 1 ] ,   k ∈ ℕ


   V m = 2  V d


   V d  


  i = 1 ,   … ,    N k


   N k


   𝑽 𝟏 −


   {        d  e i k  d t =  k E  (  f −  e i k )                      d  V i k  d t =    k E  e i k −  k M g   e i k + g  V i k


   V 1 −


   𝑽 𝟏 −


  𝒆 >  𝒍 𝒅


   k E =  v   V d  1 / 3


   l d =    (     V d   V m )  1 / 3


  ℳ  ( V )


  v


   𝑽 𝟏 −


    d V  d t =   v  (  e −  l d )     (  e + g )  V d  1 / 3 V =  k E   e −  l d  e + g V


    d e  d t = v   f − e     V d  1 / 3 =  k E  (  f − e )


    d V  d t =   v e  V  2 / 3 −  k M g V  e + g = v   e  V  2 / 3 − V    V m  − 1 / 3  e + g


    d e  d t = v   f − e   V  1 / 3


    ℳ  ( V ) =  (   V   V d )  1 / 3


   V 1 −


  ℳ  ( V ) =    A 1  ( V )   A  i s o  ( V ) =    (   V   V d )  1 / 3


   A  i s o  ( V ) =    (   V   V d )  2 / 3  A d =    (   V   V d )  2 / 3    V d V  A 1  ( V )


   A 1  ( V ) =    A d   V d V


   V 1 −  


   V 1 −


   V 1 −


  ℳ  ( V )


   V 1 −  


  ℳ  ( V )


  v


   𝑽 𝟎 −


    d V  d t =  v  e + g  (  e  V d  2 / 3 − V    V m  − 1 / 3 )


    d e  d t = v   f − e V    V d  2 / 3


    d V  d t =   v e  V  2 / 3 −  k M g V  e + g = v   e  V  2 / 3 − V    V m  − 1 / 3  e + g


    d e  d t = v   f − e   V  1 / 3


    ℳ  ( V ) =  (   V   V d )  − 2 / 3


   V 0 −


   A d


   V 0 −


    ℳ  ( V ) =    A   V 0   A  i s o  ( V ) =  (   V   V d )  − 2 / 3


   A  i s o  ( V ) =    (   V   V d )  2 / 3  A d =    (   V   V d )  2 / 3  A   V 0


   V 0 −


  ℳ  ( V )


   V 0 −  


   V 0 −


  ℳ  ( V )


   A d


   V 0 −


  ℳ  ( V )


  A  ( V ) = ℳ  ( V )  A  i s o  ( V )


  A  ( V )


  ℳ  ( V )


   V 0 −


  ℳ  ( V )


  A  ( V ) = ℳ  ( V )  A  i s o  ( V )


  A  ( V )


  ℳ  ( V )


  𝛿 =    (     W w   𝜌 w )  1 / 3  L  − 1


   𝜚 W ≃ 1   g .   c m  − 3


   V w =    (  𝛿 L ) 3 =    W w   𝜌 w


  𝛿


  k  ( T ) =  k 1 exp  (     T A   T 1 −    T A T )


   1   r B =  3   k M +  3 v  L ∞


   1   r B


   L ∞


   L ∞ = f  L m = f  v   k M g


   1   r B =  3   k M +  3 v  L ∞


  L  ( t ) =  L ∞ +  (  L  ( 0 ) −  L ∞ )  e  −  r B t


   L m =  v   k M g


  L  ( t ) = f  L m +  (  L  ( 0 ) − f  L m )  e  −   g  k M  3  (  f + g ) t


  l  ( t ) = f +  (  l  ( 0 ) − f )  e  −   g  k M  3  (  f + g ) t


    d l  d t =  1 3 g  k M   f − l  f + g


  l


  t


  f


  e ( t )


  f


    d l  d t =  1 3 g  k M   e − l  e + g


    d e  d t = g  k M   f − e l


    d l  d t =  1 3 g  k M   f − l  f + g


  l


  t


  f


  e ( t )


  f


    d l  d t =  1 3 g  k M   e − l  e + g


    d e  d t = g  k M   f − e l


    𝒅 𝒆  𝒅 𝒕 = 𝒗   𝒇 − 𝒆 𝑳 = 𝒈  𝒌 𝑴   𝒇 − 𝒆 𝒍


    𝒅 𝒍  𝒅 𝒕 =  𝟏 𝟑 𝒈  𝒌 𝑴   𝒆 − 𝒍  𝒆 + 𝒈


  l =  L   L m


  𝒈 =   𝜿  [   𝑬 𝑮 ]   [   𝑬 𝒎 ]


  L →  𝑳 𝒎 ≔   𝜿 𝒗  [   𝑬 𝒎 ]   𝒌 𝑴  [   𝑬 𝑮 ] =  𝒗   𝒌 𝑴 𝒈


    𝒅 𝒆  𝒅 𝒕 = 𝒗   𝒇 − 𝒆 𝑳


  e =    [ E ]   [   E m ]


   [ E ] ∈  [  0 ,  [   E m ] ]


   [ E ] →  [   𝑬 𝒎 ] ≔      {   𝒑  𝑨 𝒎 } 𝒗


  f = 1


    d L  d t =  1 3  V  − 2 / 3   d V  d t =  1 3   𝜅 v  [ E ] −  k M  [   E G ] L  𝜅  [ E ] +  [   E G ]


    d  [ E ]  d t =  1 L  (  f  {   p  A m } − v  [ E ] )


  𝒈 =   𝜿  [   𝑬 𝑮 ]   [   𝑬 𝒎 ]


  L →  𝑳 𝒎 ≔   𝜿 𝒗  [   𝑬 𝒎 ]   𝒌 𝑴  [   𝑬 𝑮 ] =  𝒗   𝒌 𝑴 𝒈


    𝒅 𝒆  𝒅 𝒕 = 𝒗   𝒇 − 𝒆 𝑳


  e =    [ E ]   [   E m ]


   [ E ] ∈  [  0 ,  [   E m ] ]


   [ E ] →  [   𝑬 𝒎 ] ≔      {   𝒑  𝑨 𝒎 } 𝒗


  f = 1


    d L  d t =  1 3  V  − 2 / 3   d V  d t =  1 3   𝜅 v  [ E ] −  k M  [   E G ] L  𝜅  [ E ] +  [   E G ]


    d  [ E ]  d t =  1 L  (  f  {   p  A m } − v  [ E ] )


    𝒅 𝒆  𝒅 𝒕 = 𝒗   𝒇 − 𝒆 𝑳


  e =    [ E ]   [   E m ]


   [ E ] ∈  [  0 ,  [   E m ] ]


   [ E ] →  [   𝑬 𝒎 ] ≔      {   𝒑  𝑨 𝒎 } 𝒗


  f = 1


    d L  d t =  1 3  V  − 2 / 3   d V  d t =  1 3   𝜅 v  [ E ] −  k M  [   E G ] L  𝜅  [ E ] +  [   E G ]


    d V  d t =   𝜅   v  [ E ] L −  k M  [   E G ]  𝜅  [ E ] +  [   E G ] V


    d  [ E ]  d t =  1 L  (  f  {   p  A m } − v  [ E ] )


    𝒅 𝒆  𝒅 𝒕 = 𝒗   𝒇 − 𝒆 𝑳


  e =    [ E ]   [   E m ]


   [ E ] ∈  [  0 ,  [   E m ] ]


   [ E ] →  [   𝑬 𝒎 ] ≔      {   𝒑  𝑨 𝒎 } 𝒗


  f = 1


    d  [ E ]  d t =  1 L  (  f  {   p  A m } − v  [ E ] )


   p A


   (  1 − 𝜅 )  p C


  𝜅  p C


   p j


   p R


   p S


   p G


   p C


   E H /  E R


  V


  E


    d L  d t =  1 3  V  − 2 / 3   d V  d t =  1 3   𝜅 v  [ E ] −  k M  [   E G ] L  𝜅  [ E ] +  [   E G ]


    d V  d t =   𝜅   v  [ E ] L −  k M  [   E G ]  𝜅  [ E ] +  [   E G ] V


    d  [ E ]  d t =  1 L  (  f  {   p  A m } − v  [ E ] )


   [ E ] =  E V


   {       d E  d t =  p A −  p C     d V  d t = r V                    


   p A


   (  1 − 𝜅 )  p C


  𝜅  p C


   p j


   p R


   p S


   p G


   p C


   E H /  E R


  V


  E


    d V  d t =   𝜅   v  [ E ] L −  k M  [   E G ]  𝜅  [ E ] +  [   E G ] V


    d  [ E ]  d t =  1 L  (  f  {   p  A m } − v  [ E ] )


   [ E ] =  E V


   {       d E  d t =  p A −  p C     d V  d t = r V                    


   p A


   (  1 − 𝜅 )  p C


  𝜅  p C


   p j


   p R


   p S


   p G


   p C


   E H /  E R


  V


  E


   (   s  − 1 )


   k M =    [   p M ]   [   E G ]


   {   P T } = 0


   [   p S ] =  [   p M ]


   [   p S ] =  [   p M ] +    {   P T } L


    d V  d t =   𝜅   v  [ E ] L −  [   p S ]  𝜅  [ E ] +  [   E G ] V


    d  [ E ]  d t =  1 L  (  f  {   p  A m } − v  [ E ] )


   [ E ] =  E V


   {       d E  d t =  p A −  p C     d V  d t = r V                    


   p A


   (  1 − 𝜅 )  p C


  𝜅  p C


   p j


   p R


   p S


   p G


   p C


   E H /  E R


  V


  E


   {   P T } = 0


   [   p S ] =  [   p M ]


   [   p S ] =  [   p M ] +    {   P T } L


    d V  d t =   𝜅   v  [ E ] L −  [   p S ]  𝜅  [ E ] +  [   E G ] V


    d  [ E ]  d t =  1 L  (  f  {   p  A m } − v  [ E ] )


   [ E ] =  E V


   {       d E  d t =  p A −  p C     d V  d t = r V                    


   p A


   (  1 − 𝜅 )  p C


  𝜅  p C


   p j


   p R


   p S


   p G


   p C


   E H /  E R


  V


  E


   {   P T }


   [   p M ]


   [   p S ] =  [   p M ] +    {   P T } L


    d V  d t =   𝜅   v  [ E ] L −  [   p S ]  𝜅  [ E ] +  [   E G ] V


    d  [ E ]  d t =  1 L  (  f  {   p  A m } − v  [ E ] )


   [ E ] =  E V


   {       d E  d t =  p A −  p C     d V  d t = r V                    


   p A


   (  1 − 𝜅 )  p C


  𝜅  p C


   p j


   p R


   p S


   p G


   p C


   E H /  E R


  V


  E


    d V  d t =   𝜅   v  [ E ] L −  [   p S ]  𝜅  [ E ] +  [   E G ] V


    d  [ E ]  d t =  1 L  (  f  {   p  A m } − v  [ E ] )


   [ E ] =  E V


   {       d E  d t =  p A −  p C     d V  d t = r V                    


   p A


   (  1 − 𝜅 )  p C


  𝜅  p C


   p j


   p R


   p S


   p G


   p C


   E H /  E R


  V


  E


  r =   𝜅   v  [ E ] L −  [   p S ]  𝜅  [ E ] +  [   E G ]


  r =    [   p G ]   [   E G ]


  𝜿  [   𝒑 𝑪 ] =  [   𝒑 𝑺 ] +  [   𝒑 𝑮 ]


  𝜿  𝒑 𝑪 =  𝒑 𝑺 +  𝒑 𝑮


   [   𝑬 𝑮 ]


  𝜿  (    𝒗  [ 𝑬 ] 𝑳 − 𝒓  [ 𝑬 ] ) =  [   𝒑 𝑺 ] + 𝒓  [   𝑬 𝑮 ]


    d  [ E ]  d t =  1 L  (  f  {   p  A m } − 𝒗  [ 𝑬 ] )


   [ E ] =  E V


   {       d E  d t =  p A −  p C     d V  d t = r V                    


   p A


   (  1 − 𝜅 )  p C


  𝜅  p C


   p j


   p R


   p S


   p G


   p C


   E H /  E R


  V


  E


   [   p C ] =   v  [ E ] L − r  [ E ]


  r =    [   p G ]   [   E G ]


  𝜿  [   𝒑 𝑪 ] =  [   𝒑 𝑺 ] +  [   𝒑 𝑮 ]


  𝜿  𝒑 𝑪 =  𝒑 𝑺 +  𝒑 𝑮


   [   𝑬 𝑮 ]


  𝜿  (    𝒗  [ 𝑬 ] 𝑳 − 𝒓  [ 𝑬 ] ) =  [   𝒑 𝑺 ] + 𝒓  [   𝑬 𝑮 ]


    d  [ E ]  d t =  1 L  (  f  {   p  A m } − 𝒗  [ 𝑬 ] )


   [ E ] =  E V


   {       d E  d t =  p A −  p C     d V  d t = r V                    


   p A


   (  1 − 𝜅 )  p C


  𝜅  p C


   p j


   p R


   p S


   p G


   p C


   E H /  E R


  V


  E


   [   p C ] =   v  [ E ] L − r  [ E ]


  𝜿  [   𝒑 𝑪 ] =  [   𝒑 𝑺 ] +  [   𝒑 𝑮 ]


  𝜿  𝒑 𝑪 =  𝒑 𝑺 +  𝒑 𝑮


    d  [ E ]  d t =  1 L  (  f  {   p  A m } − 𝒗  [ 𝑬 ] )


   [ E ] =  E V


   {       d E  d t =  p A −  p C     d V  d t = r V                    


   p A


   (  1 − 𝜅 )  p C


  𝜅  p C


   p j


   p R


   p S


   p G


   p C


   E H /  E R


  V


  E


   [   p C ] =   H  (   [ E ] ) L − r  [ E ] =   v  [ E ] L − r  [ E ]


    d  [ E ]  d t =  1 L  (  f  {   p  A m } − v  [ E ] )


   (  m .  s  − 1 )


  v  


  H  (   [ E ] ) = v  [ E ]


  H


    d  [ E ]  d t =  1 L  (  f  {   p  A m } − H  (   [ E ] ) )


   [ E ] =  E V


   {       d E  d t =  p A −  p C     d V  d t = r V                    


   p A


   (  1 − 𝜅 )  p C


  𝜅  p C


   p j


   p R


   p S


   p G


   p C


   E H /  E R


  V


  E


   [   p C ] =   H  (   [ E ] ) L − r  [ E ]


  H  (   [ E ] ) = v  [ E ]


  H


    d  [ E ]  d t =  1 L  (  f  {   p  A m } − H  (   [ E ] ) )


   [ E ] =  E V


   {       d E  d t =  p A −  p C     d V  d t = r V                    


   p A


   (  1 − 𝜅 )  p C


  𝜅  p C


   p j


   p R


   p S


   p G


   p C


   E H /  E R


  V


  E


   [   p C ] =   H  (   [ E ] ) L − r  [ E ]


    d  [ E ]  d t =  1 L  (  f  {   p  A m } − H  (   [ E ] ) )


  G  (   [ E ] , V ) = 0


  f


  f


   [   E ∗ ]


  F  (   [ E ] , V ) =   H  (   [ E ] ) L +  (   [ E ] −  [   E ∗ ] ) G  (   [ E ] , V )


    d  [ E ]  d t =   f  {   p  A m } L − F  (   [ E ] , V )


   [ E ] =  E V


   {       d E  d t =  p A −  p C     d V  d t = r V                    


   p A


   (  1 − 𝜅 )  p C


  𝜅  p C


   p j


   p R


   p S


   p G


   p C


   E H /  E R


  V


  E


   [   p C ] = F  (   [ E ] , V ) − r  [ E ] =   H  (   [ E ] ) L − r  [ E ]


  G  (   [ E ] , V ) = 0


  f


  f


   [   E ∗ ]


  F  (   [ E ] , V ) =   H  (   [ E ] ) L +  (   [ E ] −  [   E ∗ ] ) G  (   [ E ] , V )


    d  [ E ]  d t =   f  {   p  A m } L − F  (   [ E ] , V )


   [ E ] =  E V


   {       d E  d t =  p A −  p C     d V  d t = r V                    


   (  1 − 𝜅 )  p C


  𝜅  p C


   p j


   p R


   p S


   p G


   p C


   p A


   E H /  E R


  V


  E


   [   p C ] = F  (   [ E ] , V ) − r  [ E ]


  F  (   [ E ] , V ) =   H  (   [ E ] ) L +  (   [ E ] −  [   E ∗ ] ) G  (   [ E ] , V )


    d  [ E ]  d t =   f  {   p  A m } L − F  (   [ E ] , V )


   [ E ] =  E V


   {       d E  d t =  p A −  p C     d V  d t = r V                    


   (  1 − 𝜅 )  p C


  𝜅  p C


   p j


   p R


   p S


   p G


   p C


   p A


   E H /  E R


  V


  E


   [   p C ] = F  (   [ E ] , V ) − r  [ E ]


  F  (   [ E ] , V ) =   H  (   [ E ] ) L +  (   [ E ] −  [   E ∗ ] ) G  (   [ E ] , V )


  F


   [ E ]


   [   E ∗ ]  


    d  [ E ]  d t =  1 L  (  f  {   p  A m } − L F  (   [ E ] , V ) )


   [   p A ] =   f  {   p  A m } L


   p A = f  {   p  A m }  L 2


    d  [ E ]  d t =  [   p A ] − F  (   [ E ] , V )


   [ E ] =  E V


   {       d E  d t =  p A −  p C     d V  d t = r V                    


   (  1 − 𝜅 )  p C


  𝜅  p C


   p j


   p R


   p S


   p G


   p C


   p A


   E H /  E R


  V


  E


   [   p C ] = F  (   [ E ] , V ) − r  [ E ]


    d  [ E ]  d t =  1 L  (  f  {   p  A m } − L F  (   [ E ] , V ) )


   [   p A ] =   f  {   p  A m } L


   p A = f  {   p  A m }  L 2


    d  [ E ]  d t =  [   p A ] − F  (   [ E ] , V )


   [ E ] =  E V


   {       d E  d t =  p A −  p C     d V  d t = r V                    


   [   p C ] = F  (   [ E ] , V ) − r  [ E ]


  f


   (  J .  m  − 2  s  − 1 )


   {   p  A m }


   [   p A ] =   f  {   p  A m } L


   p A = f  {   p  A m }  L 2


    d  [ E ]  d t =  [   p A ] − F  (   [ E ] , V )


   [ E ] =  E V


   {       d E  d t =  p A −  p C     d V  d t = r V                    


   (  1 − 𝜅 )  p C


  𝜅  p C


   p j


   p R


   p S


   p G


   p C


   p A


   E H /  E R


  V


  E


   [   p C ] = F  (   [ E ] , V ) − r  [ E ]


  =  [   p A ] − F  (   [ E ] , V )


    d  [ E ]  d t =  [   p A ] −  [   p C ] −  [ E ] r


  =  1 V  (   p A −  p C −  [ E ] r V )


    d  [ E ]  d t =  1 V  (    d E  d t −  [ E ]   d V  d t )


   [ E ] =  E V


   {       d E  d t =  p A −  p C     d V  d t = r V                    


   (  1 − 𝜅 )  p C


  𝜅  p C


   p j


   p R


   p S


   p G


   p C


   p A


   E H /  E R


  V


  E


  =  [   p A ] − F  (   [ E ] , V )


    d  [ E ]  d t =  [   p A ] −  [   p C ] −  [ E ] r


  =  1 V  (   p A −  p C −  [ E ] r V )


    d  [ E ]  d t =  1 V  (    d E  d t −  [ E ]   d V  d t )


   [ E ] =  E V


   {       d E  d t =  p A −  p C     d V  d t = r V                    


   (  1 − 𝜅 )  p C


  𝜅  p C


   p j


   p R


   p S


   p G


   p C


   p A


   E H /  E R


  V


  E


  =  1 V  (   p A −  p C −  [ E ] r V )


    d  [ E ]  d t =  1 V  (    d E  d t −  [ E ]   d V  d t )


   [ E ] =  E V


   {       d E  d t =  p A −  p C     d V  d t = r V                    


   (  1 − 𝜅 )  p C


  𝜅  p C


   p j


   p R


   p S


   p G


   p C


   p A


   E H /  E R


  V


  E


   [ E ] =  E V


   {       d E  d t =  p A −  p C     d V  d t = r V                    


   (  1 − 𝜅 )  p C


  𝜅  p C


   p j


   p R


   p S


   p G


   p C


   p A


   E H /  E R


  V


  E


  𝜿


  𝜿


    E _ H


  V


  E


  𝜅


  𝜿


   (  1 − 𝜅 )  p C


  𝜅  p C


   p j


   p R


   p S


   p G


   p C


   p A


   E H /  E R


  V


  E


   E H


   p J


   (  1 − 𝜅 )  p C


  𝜅  p C


   p j


   p R


   p S


   p G


   p C


   p A


   E H /  E R


  V


  E


   p S


   (  1 − 𝜅 )  p C


  𝜅  p C


   p j


   p R


   p S


   p G


   p C


   p A


   E H /  E R


  V


  E


   [   E ∗ ] =  E V  


   (  1 − 𝜅 )  p C


  𝜅  p C


   p j


   p R


   p S


   p G


   p C


   p A


   E H /  E R


  V


  E


   (  1 − 𝜅 )  p C


  𝜅  p C


   p j


   p R


   p S


   p G


   p C


   p A


   E H /  E R


  V


  E


   p C


   (  1 − 𝜅 )  p C


  𝜅  p C


   p j


   p R


   p S


   p G


   p C


   p A


   E H /  E R


  V


  E


  S =  L 2 =  V  2 / 3


   (  1 − 𝜅 )  p C


  𝜅  p C


   p j


   p R


   p S


   p G


   p C


   p A


   E H /  E R


  V


  E


   (  1 − 𝜅 )  p C


  𝜅  p C


   p j


   p R


   p S


   p G


   p C


   p A


   E H /  E R


  V


  E


  Notations :  V =  L 3


   (  1 − 𝜅 )  p C


  𝜅  p C


   p j


   p R


   p S


   p G


   p C


   p A


   E H /  E R


  V


  E


   (  1 − 𝜅 )  p C


  𝜅  p C


   p j


   p R


   p S


   p G


   p C


   p A


   E H /  E R


  V


  E


  R =  R 0  M  2 / 3


  R =  R 0  M  3 / 4


  R =  R 0  M b


  55 ° N


  40 ° N


  20 ° N


  0 ° N


  1 , 0


  0 , 5


  I   ( J .   c m  − 2 .   m i n  − 1 .   𝜇 m  − 1 )


  𝜆   ( n m )


  2000


  1000


  0


  500   n m


  400  à  700   n m


  ≃ 380   à  750   n m


  100  à  1000   n m .


    10  − 4


    10  − 3


    10  − 2


    10  − 1


    10 2


    10 7


    10 8


  Re


  Re ≪ 1


  Re ≫ 1


  Re=   inertie  frottements =   vitesse  ×   longueur  viscosité =   v l    𝜈


  𝜈 ≃   10  − 6  m 2 .  s  − 1


  Re ≪ 1


  Re ≫ 1


  Re=   inertie  frottements =   vitesse  ×   longueur  viscosité =   v l    𝜈


  𝜈 ≃   10  − 6  m 2 .  s  − 1


  𝜈 ≃   10  − 6  m 2 .  s  − 1


  25


  250


  100


  50


  75


  0


  25


  250


  100


  50


  75


  0


  m


  m


  15


  10


  5


  20


  P S U


  15


  ° C


  10


  5


  0


  3000


  1000


  50


  100


  0


  3000


  1000


  50


  100


  0


  m


  m


  38 , 4


  38 , 2


  38 , 0


  38 , 6


  P S U


  2


  ° C


  20


  1


  12


  4186   k J


  1026   k g .  m  − 3


  𝟐 𝟎 ° 𝑪


  salinité =  𝟑 𝟓 , 𝟓   𝒈 .   𝒌 𝒈  − 𝟏


  9 98 , 2   k g .  m  − 3


  𝟐 𝟎 ° 𝑪


  1000   k g .  m  − 3


  𝟒 ° 𝑪


  35 , 5   g .   k g  − 1


   (  𝟐 𝟒 , 𝟕   𝒈 .   𝒌 𝒈  − 𝟏 , − 𝟏 , 𝟑 𝟑 𝟐 ° 𝑪 )


  Température  ( ° C )


  Salinité  ( g .   k g  − 1 )


  4


  3


  2


  1


  0


  − 1


  − 3


  − 2


  40


  3


  30


  25


  20


  15


  10


  5


  0


  4186   k J


  1026   k g .  m  − 3


  𝟐 𝟎 ° 𝑪


  salinité =  𝟑 𝟓 , 𝟓   𝒈 .   𝒌 𝒈  − 𝟏


  9 98 , 2   k g .  m  − 3


  𝟐 𝟎 ° 𝑪


  1000   k g .  m  − 3


  𝟒 ° 𝑪


  35 , 5   g .   k g  − 1


   (  𝟐 𝟒 , 𝟕   𝒈 .   𝒌 𝒈  − 𝟏 , − 𝟏 , 𝟑 𝟑 𝟐 ° 𝑪 )


  Température  ( ° C )


  Salinité  ( g .   k g  − 1 )


  4


  3


  2


  1


  0


  − 1


  − 3


  − 2


  40


  3


  30


  25


  20


  15


  10


  5


  0


  1026   k g .  m  − 3


  𝟐 𝟎 ° 𝑪


  salinité =  𝟑 𝟓 , 𝟓   𝒈 .   𝒌 𝒈  − 𝟏


  9 98 , 2   k g .  m  − 3


  𝟐 𝟎 ° 𝑪


  1000   k g .  m  − 3


  𝟒 ° 𝑪


  35 , 5   g .   k g  − 1


   (  𝟐 𝟒 , 𝟕   𝒈 .   𝒌 𝒈  − 𝟏 , − 𝟏 , 𝟑 𝟑 𝟐 ° 𝑪 )


  Température  ( ° C )


  Salinité  ( g .   k g  − 1 )


  4


  3


  2


  1


  0


  − 1


  − 3


  − 2


  40


  3


  30


  25


  20


  15


  10


  5


  0


  ≈ 1 . 335 .     10 9     km 3


  ≈ 97 . 5 %


  361   .     10 6     km 2


  ≈ 71 %


  3000   m


  1000   m


  200   m


   r 2 ,    K 2


    d  P h  d 𝜏 = 𝛼 N  P S − 𝛽  P h + 𝜀  (  démographie )


   u 1


  g


  −


   L m


  m


   k M =    [   p M ]   [   E G ]


   [   E m ] =    {   p  A m } v


  g =   𝜅  [   E G ]   [   E m ]


   L m =   𝜅 v  [   E m ]   k M  [   E G ] =  v   k M g


  𝟐 𝟎 ° 𝑪


    d N  d 𝜏 = 𝜀  (   r 1  N 1  (  1 −    N 1   K 1 ) +  r 2  (  N −  N 1 )  (  1 −   N −  N 1   K 2 ) )


  P =  P S +  P h


   u 1


  9 98 , 2   k g .  m  − 3


    d  N 1  d 𝜏 =  m 2  (  N −  N 1 ) −  m 1  N 1 + 𝜀  r 1  N 1  (  1 −    N 1   K 1 )


    d  P S  d 𝜏 = − 𝛼 N  P S + 𝛽  (  P −  P S ) + 𝜀  (  démographie )


   u 1 =    m 2 F   m 1 F +  m 2 F =    m 2 P   m 1 P +  m 2 P


  5


  𝜙 :  ℝ n   ⟶ ℝ m


    d e  d t = v   f − e   V  1 / 3 =  𝛾 e


  g  ( E ) = p q  B ∗  ( E ) E − c E


  salinité =  𝟑 𝟓 , 𝟓   𝒈 .   𝒌 𝒈  − 𝟏


  𝜀 > 0


    d P  d 𝜏 = 𝜀  (  démographie )


  F =  F 1 +  F 2


  𝟐 𝟎 ° 𝑪


   N 1


   g  l o c  ( N ) = a N


  P =  P 1 +  P 2


  1026   k g .  m  − 3


   𝑵 𝟏 ∗ =  𝒖 𝟏 𝑵


   g  l o c  ( N )  P S = a N  P s


  MSY ratio


  4186   k J


   N 1


  − 𝛼 N  P S + 𝛽  (  P −  P S ) = 0


   r 1 =  r 2


  12


  N


  − 𝛼 N  P S + 𝛽 P −   𝛽 P S = 0


   r 1 ≠  r 2


  1


  t = 𝜀 𝜏


   P S =  𝛽  𝛽 + 𝛼 N P


   u 1


  20


   𝒖 𝟏 =    𝒎 𝟐   𝒎 𝟏 +  𝒎 𝟐


  − 𝛼 N  P S + 𝛽  (  P −  P S ) = 0


   u 1


  ° C


    d N  d t =  r 1  u 1 N  (  1 −    u 1 N   K 1 ) +  r 2  (  N −  u 1 N )  (  1 −   N −  u 1 N   K 2 )


  − 𝛼 N  P S + 𝛽 P −   𝛽 P S = 0


   u 1 =    m 2 F   m 1 F +  m 2 F =    m 2 P   m 1 P +  m 2 P


  2


    d N  d t = r N  (  1 −  N K )


   P S =  𝛽  𝛽 + 𝛼 N P


  F =  F 1 +  F 2


  P S U


  r =  r 1  u 1 +  r 2  (  1 −  u 1 )


     g  l o c  ( N ) P S = a   𝛽 N  𝛽 + 𝛼 N P


  P =  P 1 +  P 2


   V 1 −


    d R  d t = r R  (  1 −  R   R  m a x ) −    k E   y  R E  R  K + R V


    d  e i k  d t =  k E  (   R  K + R −  e i k )                                                      


    d  V i k  d t =    k E  e i k −  k M g   e i k + g  V i k                                                            


   V 1 −


    d R  d t = r R  (  1 −  R   R  m a x ) −    k E   y  R E  R  K + R V


    d e  d t =  k E  (   R  K + R − e )                                                      


  35 , 5   g .   k g  − 1


   m 2


   g  l o c  ( N )  P S = a N  P s


  r K


    d V  d t =    k E e −  k M g  e + g V                                                                  


   e - =    k M g   k E


   R - =   K  k M g   k E +  k M g


   V - =  y  R E   r  R -  (  1 −    R -   R  m a x )   k M g


   V 1 −


   V 1 −


   {   p  A m }


  J .  m  − 2 .  s  − 1


  v


  m .  s  − 1


  𝟒 ° 𝑪


   r 1 ,    K 1


    d  P S  d 𝜏 = − 𝛼 N  P S + 𝛽  P h + 𝜀  (  démographie )


  K >  K 1 +  K 2


   [   p M ]


  J .  m  − 3 .  s  − 1


  𝜅


  −


   [   E G ]


  J .  m  − 3


   k M


   s  − 1


   [   E m ]


  J .  m  − 3


  1000   k g .  m  − 3


   𝛿  i j =  e i −  e j


    d  𝛿  i j  d t =  k E  (  f −  e i ) −  k E  (  f −  e j ) = −  k E  𝛿  i j


    d  e T  d t =  k E  (  f −  e T )


    d  V T  d t =    k E  e T −  k M g   e T + g  V T


   V 1 −


   V 1 −


  Salinité  ( g .   k g  − 1 )


   N 1


    d  P h  d 𝜏 = 𝛼 N  P S − 𝛽  P h + 𝜀  (  démographie )


    MSY i


   V 1 −


  R  ( t )


  t


  f =  R  K + R


    d R  d t = I − k R −    k E   y  R E  R  K + R V


    d  e i k  d t =  k E  (   R  K + R −  e i k )                    


    d  V i k  d t =    k E  e i k −  k M g   e i k + g  V i k                          


   V 1 −


    d R  d t = I − k R −    k E   y  R E  R  K + R V


    d e  d t =  k E  (   R  K + R − e )                    


  Température  ( ° C )


   N 2


  P =  P S +  P h


     r i  K i 4


    d V  d t =    k E e −  k M g  e + g V                              


   e - =    k M g   k E


   R - =   K  k M g   k E +  k M g


   V - =  y  R E   I − k  R -   k M g


   V 1 −


   V 1 −


  𝝁


   V 1 −


    d R  d t = I − k R −    k E   y  R E  R  K + R V


    d e  d t =  k E  (   R  K + R − e )                    


   (  𝟐 𝟒 , 𝟕   𝒈 .   𝒌 𝒈  − 𝟏 , − 𝟏 , 𝟑 𝟑 𝟐 ° 𝑪 )


   m 1


   g  l o c  ( N ) = a N


  r K ≤  r 1  K 1 +  r 2  K 2


    d V  d t =    k E e −  k M g  e + g V − 𝝁 𝑽          


   V 1 −


   V 1 −


   l d =    (     V d   V m )  1 / 3


   k E =  v   V d  1 / 3


  𝒆 >  𝒍 𝒅


   𝑽 𝟏 −


  2


   N 1


   g  l o c  ( N ) = a N


    MSY i


   V 1 −


   {        d  e i k  d t =  k E  (  f −  e i k )                      d  V i k  d t =    k E  e i k −  k M g   e i k + g  V i k


   𝑽 𝟏 −


   N k


  i = 1 ,   … ,    N k


   V d  


   V m = 2  V d


   [   t k ,  t  k + 1 ] ,   k ∈ ℕ


   V 1 −


   {        d  e i k  d t =  k E  (  f −  e i k )                      d  V i k  d t =    k E  e i k −  k M g   e i k + g  V i k


  0


  Y = 𝜙  ( X )


   V T  ( t ) =  ∫   V b   V m  V  ∫ 0 1  n  (  t , V , e )   d e   d V


    d B  d t = r B  (  1 −  B K ) − q E B


  3


  N


   g  l o c  ( N )  P S = a N  P s


     r i  K i 4


   𝑽 𝟏 −


   N k


  i = 1 ,   … ,    N k


   V d  


   V m = 2  V d


   [   t k ,  t  k + 1 ] ,   k ∈ ℕ


   V 1 −


   {        d  e i k  d t =  k E  (  f −  e i k )                      d  V i k  d t =    k E  e i k −  k M g   e i k + g  V i k


   𝑽 𝟏 −


   e T  ( t ) =  1   V T  ( t )  ∑  i = 1   N k  ( t )   e i  ( t )  V i  ( t )


  4


   𝒖 𝟏 =    𝒎 𝟐   𝒎 𝟏 +  𝒎 𝟐


    d  P S  d 𝜏 = − 𝛼 N  P S + 𝛽  P h + 𝜀  (  démographie )


    r K 4


   V T  ( t ) =  ∑  i = 1   N k  ( t )   V i  ( t )


   V 1 −


   {        d  e i k  d t =  k E  (  f −  e i k )                      d  V i k  d t =    k E  e i k −  k M g   e i k + g  V i k


   𝑽 𝟏 −


    ℳ  ( V ) =    A   V 0   A  i s o  ( V ) =  (   V   V d )  − 2 / 3


   V 0 −


   A d


  − 1


  𝜀 > 0


  g  ( x ) =   a x  1 + b x


   u 1 =    m 2   m 1 +  m 2


   V 0 −


    ℳ  ( V ) =  (   V   V d )  − 2 / 3


    d e  d t = v   f − e   V  1 / 3


    d V  d t =   v e  V  2 / 3 −  k M g V  e + g = v   e  V  2 / 3 − V    V m  − 1 / 3  e + g


    d e  d t = v   f − e V    V d  2 / 3


    d V  d t =  v  e + g  (  e  V d  2 / 3 − V    V m  − 1 / 3 )


   𝑽 𝟎 −


  v


  ℳ  ( V )


   V 1 −  


  0


   N 1


  g  ( N ) = a N


   u 1 =    m 2   m 1 +  m 2


  ℳ  ( V )


   V 1 −


   V 1 −


   V 1 −  


   A 1  ( V ) =    A d   V d V


   A  i s o  ( V ) =    (   V   V d )  2 / 3  A d =    (   V   V d )  2 / 3    V d V  A 1  ( V )


  ℳ  ( V ) =    A 1  ( V )   A  i s o  ( V ) =    (   V   V d )  1 / 3


   V 1 −


    ℳ  ( V ) =  (   V   V d )  1 / 3


    d e  d t = v   f − e   V  1 / 3


  1


   𝑵 𝟏 ∗ =  𝒖 𝟏 𝑵


  g  ( N )  P S = a N  P S


    r K 4


    d V  d t =   v e  V  2 / 3 −  k M g V  e + g = v   e  V  2 / 3 − V    V m  − 1 / 3  e + g


    d e  d t = v   f − e     V d  1 / 3 =  k E  (  f − e )


    d V  d t =   v  (  e −  l d )     (  e + g )  V d  1 / 3 V =  k E   e −  l d  e + g V


   𝑽 𝟏 −


  v


  ℳ  ( V )


   L m =  v   k M g


  L  ( t ) =  L ∞ +  (  L  ( 0 ) −  L ∞ )  e  −  r B t


  40


   r 2 ,    K 2


   R   P r o d


  F =  F 1 +  F 2


   1   r B =  3   k M +  3 v  L ∞


   L ∞ = f  L m = f  v   k M g


   L ∞


   1   r B


   1   r B =  3   k M +  3 v  L ∞


  k  ( T ) =  k 1 exp  (     T A   T 1 −    T A T )


  𝛿


   V w =    (  𝛿 L ) 3 =    W w   𝜌 w


   𝜚 W ≃ 1   g .   c m  − 3


  𝛿 =    (     W w   𝜌 w )  1 / 3  L  − 1


  − 2


    d N  d 𝜏 = 𝜀  (   r 1  N 1  (  1 −    N 1   K 1 ) +  r 2  (  N −  N 1 )  (  1 −   N −  N 1   K 2 ) )


   t   r e s


   u 1 =    m 2   m 1 +  m 2


  ℳ  ( V )


  A  ( V )


  A  ( V ) = ℳ  ( V )  A  i s o  ( V )


  ℳ  ( V )


   V 0 −


  ℳ  ( V )


  A  ( V )


  A  ( V ) = ℳ  ( V )  A  i s o  ( V )


  ℳ  ( V )


   V 0 −


  − 3


    d  N 1  d 𝜏 =  m 2  (  N −  N 1 ) −  m 1  N 1 + 𝜀  r 1  N 1  (  1 −    N 1   K 1 )


  g  ( x ) =   a x  1 + b x


  F =  F 1 +  F 2


   A d


  ℳ  ( V )


   V 0 −


   V 0 −  


  ℳ  ( V )


   V 0 −


   A  i s o  ( V ) =    (   V   V d )  2 / 3  A d =    (   V   V d )  2 / 3  A   V 0


  ≈ 1 . 335 .     10 9     km 3


  X ∈  ℝ n


  N  ( t ) =  ∫   V b   V m   ∫ 0 1  n  (  t , V , e )   d e   d V


  g  ( E ) = p q  B ∗  ( E ) E − c E


  25


   m 1


    T L  m a x 


   𝜇 P +  c P  P 2


  f = 1


   [ E ] →  [   𝑬 𝒎 ] ≔      {   𝒑  𝑨 𝒎 } 𝒗


   [ E ] ∈  [  0 ,  [   E m ] ]


  e =    [ E ]   [   E m ]


    𝒅 𝒆  𝒅 𝒕 = 𝒗   𝒇 − 𝒆 𝑳


  L →  𝑳 𝒎 ≔   𝜿 𝒗  [   𝑬 𝒎 ]   𝒌 𝑴  [   𝑬 𝑮 ] =  𝒗   𝒌 𝑴 𝒈


  𝒈 =   𝜿  [   𝑬 𝑮 ]   [   𝑬 𝒎 ]


  l =  L   L m


    𝒅 𝒍  𝒅 𝒕 =  𝟏 𝟑 𝒈  𝒌 𝑴   𝒆 − 𝒍  𝒆 + 𝒈


    𝒅 𝒆  𝒅 𝒕 = 𝒗   𝒇 − 𝒆 𝑳 = 𝒈  𝒌 𝑴   𝒇 − 𝒆 𝒍


  30


   m 2


     L m  ̿


  n =  ∑  i = 1 L   n i +  n s


    d e  d t = g  k M   f − e l


    d l  d t =  1 3 g  k M   e − l  e + g


  f


  e ( t )


  f


  t


  l


    d l  d t =  1 3 g  k M   f − l  f + g


    d e  d t = g  k M   f − e l


    d l  d t =  1 3 g  k M   e − l  e + g


  3


   r 1 ,    K 1


    Δ  L m -


  E =  ∑  i = 1 L   E i


  f


  e ( t )


  f


  t


  l


    d l  d t =  1 3 g  k M   f − l  f + g


  l  ( t ) = f +  (  l  ( 0 ) − f )  e  −   g  k M  3  (  f + g ) t


  L  ( t ) = f  L m +  (  L  ( 0 ) − f  L m )  e  −   g  k M  3  (  f + g ) t


   (    J . m  − 3 )


   𝛾 P P


   p R


   p j


  𝜅  p C


   (  1 − 𝜅 )  p C


   p A


    d  [ E ]  d t =  1 L  (  f  {   p  A m } − v  [ E ] )


  f = 1


   [ E ] →  [   𝑬 𝒎 ] ≔      {   𝒑  𝑨 𝒎 } 𝒗


   [ E ] ∈  [  0 ,  [   E m ] ]


  e =    [ E ]   [   E m ]


  15


   N 1


   S C 


   (  1 −  𝜆 P )  𝛾 P P


    𝒅 𝒆  𝒅 𝒕 = 𝒗   𝒇 − 𝒆 𝑳


    d  [ E ]  d t =  1 L  (  f  {   p  A m } − v  [ E ] )


    d V  d t =   𝜅   v  [ E ] L −  k M  [   E G ]  𝜅  [ E ] +  [   E G ] V


    d L  d t =  1 3  V  − 2 / 3   d V  d t =  1 3   𝜅 v  [ E ] −  k M  [   E G ] L  𝜅  [ E ] +  [   E G ]


  f = 1


   [ E ] →  [   𝑬 𝒎 ] ≔      {   𝒑  𝑨 𝒎 } 𝒗


   [ E ] ∈  [  0 ,  [   E m ] ]


  e =    [ E ]   [   E m ]


    𝒅 𝒆  𝒅 𝒕 = 𝒗   𝒇 − 𝒆 𝑳


    d  [ E ]  d t =  1 L  (  f  {   p  A m } − v  [ E ] )


  20


   N 2


   L  c u t 


   𝝀 𝑷  𝜸 𝑷 P


    d L  d t =  1 3  V  − 2 / 3   d V  d t =  1 3   𝜅 v  [ E ] −  k M  [   E G ] L  𝜅  [ E ] +  [   E G ]


  f = 1


   [ E ] →  [   𝑬 𝒎 ] ≔      {   𝒑  𝑨 𝒎 } 𝒗


   [ E ] ∈  [  0 ,  [   E m ] ]


  e =    [ E ]   [   E m ]


    𝒅 𝒆  𝒅 𝒕 = 𝒗   𝒇 − 𝒆 𝑳


  L →  𝑳 𝒎 ≔   𝜿 𝒗  [   𝑬 𝒎 ]   𝒌 𝑴  [   𝑬 𝑮 ] =  𝒗   𝒌 𝑴 𝒈


  𝒈 =   𝜿  [   𝑬 𝑮 ]   [   𝑬 𝒎 ]


    d  [ E ]  d t =  1 L  (  f  {   p  A m } − v  [ E ] )


    d L  d t =  1 3  V  − 2 / 3   d V  d t =  1 3   𝜅 v  [ E ] −  k M  [   E G ] L  𝜅  [ E ] +  [   E G ]


  4186   k J


   𝑵 𝟏 ∗ =    𝒎 𝟐   𝒎 𝟏 +  𝒎 𝟐 𝑵


    𝜕 n  𝜕 t +  𝜕  𝜕 V  (   𝜸 𝑽 n ) =


    𝜕  P ∗  𝜕  q P < 0   ⟺      𝒄 𝟎 >  𝜸 𝑷  𝝀 𝑷


   p j


  𝜅  p C


   (  1 − 𝜅 )  p C


   p A


   {       d E  d t =  p A −  p C     d V  d t = r V                    


   [ E ] =  E V


    d  [ E ]  d t =  1 L  (  f  {   p  A m } − v  [ E ] )


    d V  d t =   𝜅   v  [ E ] L −  k M  [   E G ]  𝜅  [ E ] +  [   E G ] V


  E


  V


  0


   𝒖 𝟏 =    𝒎 𝟐   𝒎 𝟏 +  𝒎 𝟐


    𝜕  n   V m  𝜕 t +  𝜕  𝜕 V  (   𝜸 𝑽  n   V m ) =


   (   𝛾 C  𝜆 c R   − 𝜇 C ) C


   E H /  E R


   p C


   p G


   p S


   p R


   p j


  𝜅  p C


   (  1 − 𝜅 )  p C


   p A


   {       d E  d t =  p A −  p C     d V  d t = r V                    


  5


  𝜺


   𝜉 t  t o t


   𝒄 𝟎  C 2


   [ E ] =  E V


    d  [ E ]  d t =  1 L  (  f  {   p  A m } − v  [ E ] )


    d V  d t =   𝜅   v  [ E ] L −  k M  [   E G ]  𝜅  [ E ] +  [   E G ] V


    d L  d t =  1 3  V  − 2 / 3   d V  d t =  1 3   𝜅 v  [ E ] −  k M  [   E G ] L  𝜅  [ E ] +  [   E G ]


  E


  V


   E H /  E R


   p C


   p G


   p S


  10


  𝜺 = 𝟎


   (  e , V )


    𝜕  C ∗  𝜕  q P =    𝛾 P +  c P   𝛾 P 2  𝜆 P +  c 0  c P > 0


   [   p S ] =  [   p M ] +    {   P T } L


   [   p S ] =  [   p M ]


   {   P T } = 0


  E


  V


   E H /  E R


   p C


   p G


   p S


   p R


  𝟐 𝟎 ° 𝑪


  N


   V m


    𝜕  C ∗  𝜕  q P =    𝛾 P +  c P   𝛾 P 2  𝜆 P +  c 0  c P > 0


   p j


  𝜅  p C


   (  1 − 𝜅 )  p C


   p A


   {       d E  d t =  p A −  p C     d V  d t = r V                    


   [ E ] =  E V


    d  [ E ]  d t =  1 L  (  f  {   p  A m } − v  [ E ] )


    d V  d t =   𝜅   v  [ E ] L −  [   p S ]  𝜅  [ E ] +  [   E G ] V


   [   p S ] =  [   p M ] +    {   P T } L


   [   p S ] =  [   p M ]


  1026   k g .  m  − 3


   N 1


   n   V m  (  t , V )


    𝜕  P ∗  𝜕  q P =    𝛾 P  𝜆 P −  c 0   𝛾 P 2  𝜆 P +  c 0  c P


   {   P T } = 0


   k M =    [   p M ]   [   E G ]


   (   s  − 1 )


  E


  V


   E H /  E R


   p C


   p G


   p S


   p R


   p S


   p R


   p j


  𝜅  p C


   (  1 − 𝜅 )  p C


   p A


   {       d E  d t =  p A −  p C     d V  d t = r V                    


   [ E ] =  E V


  𝟐 𝟎 ° 𝑪


    d  N 1  d 𝜏 =  m 2  (  N −  N 1 ) −  m 1  N 1 + 𝜀  r 1  N 1  (  1 −    N 1   K 1 )


    𝜕  n   V m  𝜕 t +  𝜕  𝜕 e  (   𝜸 𝒆  n   V m ) +  𝜕  𝜕 V  (   𝜸 𝑽  n   V m ) =


    𝜕  P ∗  𝜕 E = −      𝛾 P 𝜆 P  q C +  c 0  q P   𝛾 P 2  𝜆 P +  c 0  c P < 0


    d  [ E ]  d t =  1 L  (  f  {   p  A m } − v  [ E ] )


    d V  d t =   𝜅   v  [ E ] L −  [   p S ]  𝜅  [ E ] +  [   E G ] V


   [   p S ] =  [   p M ] +    {   P T } L


   [   p M ]


   {   P T }


  E


  V


   E H /  E R


   p C


   p G


  ≈ 97 . 5 %


    d X  d 𝜏 = F  ( X )


  n  (  t , e , V )


    d B  d t = r B  (  1 −  B K ) − q E B


  9 98 , 2   k g .  m  − 3


    d N  d 𝜏 = 0


  n  (  t , V )


    𝜕  C ∗  𝜕 E < 0     ⇔          q P   q  t o t <    c P   c P +  𝛾 P


   p S


   p R


   p j


  𝜅  p C


   (  1 − 𝜅 )  p C


   p A


   {       d E  d t =  p A −  p C     d V  d t = r V                    


   [ E ] =  E V


    d  [ E ]  d t =  1 L  (  f  {   p  A m } − v  [ E ] )


    d V  d t =   𝜅   v  [ E ] L −  [   p S ]  𝜅  [ E ] +  [   E G ] V


  salinité =  𝟑 𝟓 , 𝟓   𝒈 .   𝒌 𝒈  − 𝟏


    d  N 1  d 𝜏 =  m 2  (  N −  N 1 ) −  m 1  N 1 =  m 2 N −  (   m 1 +  m 2 )  N 1


   R   P r o d


   {       d E  d t =  p A −  p C     d V  d t = r V                    


   t   r e s


   [ E ] =  E V


    d  [ E ]  d t =  1 L  (  f  {   p  A m } − 𝒗  [ 𝑬 ] )


  𝜿  (    𝒗  [ 𝑬 ] 𝑳 − 𝒓  [ 𝑬 ] ) =  [   𝒑 𝑺 ] + 𝒓  [   𝑬 𝑮 ]


   [   𝑬 𝑮 ]


  𝜿  𝒑 𝑪 =  𝒑 𝑺 +  𝒑 𝑮


  𝜿  [   𝒑 𝑪 ] =  [   𝒑 𝑺 ] +  [   𝒑 𝑮 ]


  35 , 5   g .   k g  − 1


   r 1 ,    K 1


   V m


    𝜕  C ∗  𝜕 E = −    q C  c P −  q P  𝛾 P   𝛾 P 2  𝜆 P +  c 0  c P = −    q  t o t  c P −  q P  (   c P +  𝛾 P )   𝛾 P 2  𝜆 P +  c 0  c P


  r =    [   p G ]   [   E G ]


  r =   𝜅   v  [ E ] L −  [   p S ]  𝜅  [ E ] +  [   E G ]


  E


  V


   E H /  E R


   p C


   p G


   p S


   p R


   p j


  𝟒 ° 𝑪


   r 2 ,    K 2


   n   V m  (  t , V , e )


    𝜕  C ∗  𝜕 E < 0     ⇔          q P   q  t o t <    c P   c P +  𝛾 P


  𝜅  p C


   (  1 − 𝜅 )  p C


   p A


   {       d E  d t =  p A −  p C     d V  d t = r V                    


   [ E ] =  E V


    d  [ E ]  d t =  1 L  (  f  {   p  A m } − v  [ E ] )


    d V  d t =   𝜅   v  [ E ] L −  [   p S ]  𝜅  [ E ] +  [   E G ] V


  E


  V


   E H /  E R


  1000   k g .  m  − 3


    d N  d 𝜏 = 𝜀  (   r 1  N 1  (  1 −    N 1   K 1 ) +  r 2  (  N −  N 1 )  (  1 −   N −  N 1   K 2 ) )


    𝜕 n  𝜕 t +  𝜕  𝜕 e  (   𝜸 𝒆 n ) +  𝜕  𝜕 V  (   𝜸 𝑽 n ) =


    𝜕  C ∗  𝜕 E = −    q C  c P −  q P  𝛾 P   𝛾 P 2  𝜆 P +  c 0  c P = −    q  t o t  c P −  q P  (   c P +  𝛾 P )   𝛾 P 2  𝜆 P +  c 0  c P


   p C


   p G


    𝜕  n   V m  𝜕 t +  𝜕  𝜕 e  (   𝜸 𝒆  n   V m ) +  𝜕  𝜕 V  (   𝜸 𝑽  n   V m ) =


  𝜿  [   𝒑 𝑪 ] =  [   𝒑 𝑺 ] +  [   𝒑 𝑮 ]


  n  (  t , V )


  Température  ( ° C )


   m 1


  n  (  t , V , e )


   X 2 ∗   et    X 3 ∗


  r =    [   p G ]   [   E G ]


   (  e , V )


   [   p C ] =   v  [ E ] L − r  [ E ]


   V m


  E


   n   V m  (  t , V )


  V


    𝜕 n  𝜕 t +  𝜕  𝜕 V  (   𝜸 𝑽 n ) =


   E H /  E R


    𝜕  n   V m  𝜕 t +  𝜕  𝜕 V  (   𝜸 𝑽  n   V m ) =


   p C


   𝜉 t  t o t


   p G


   (    J . m  − 3 )


   p S


   S C 


   p R


   L  c u t 


   p j


    T L  m a x 


   (  𝟐 𝟒 , 𝟕   𝒈 .   𝒌 𝒈  − 𝟏 , − 𝟏 , 𝟑 𝟑 𝟐 ° 𝑪 )


   m 2


   (  e , V )


   X 3 ∗


  𝜅  p C


     L m  ̿


   (  1 − 𝜅 )  p C


    Δ  L m -


   p A


   E H /  E R


  i


   p C


  i = 1 , 2


   p G


  z =    L   m 1   L   m  r e f


   p S


   {   p  A m } =    [   p M ] 𝜅  L m


   p R


     {   p  A m } 1 = z    {   p  A m }  r e f


   p j


   [   p M ]  


  Salinité  ( g .   k g  − 1 )


   N 2


   [   E G ]  


  𝑹 >    𝝁 𝑪   𝜸 𝒄  𝝀 𝑪 +    𝒄 𝟎  𝝁 𝑷   𝜸 𝑷  𝝀 𝑷  𝜸 𝑪  𝝀 𝑪


  𝜅  p C


  𝜅  


   (  1 − 𝜅 )  p C


  v  


   p A


   [   E G ]  


   {       d E  d t =  p A −  p C     d V  d t = r V                    


  n  (  t , V , e )


   [ E ] =  E V


   (  e , V )


    d  [ E ]  d t =  1 L  (  f  {   p  A m } − 𝒗  [ 𝑬 ] )


   V m


  𝜿  (    𝒗  [ 𝑬 ] 𝑳 − 𝒓  [ 𝑬 ] ) =  [   𝒑 𝑺 ] + 𝒓  [   𝑬 𝑮 ]


   n   V m  (  t , V , e )


   [   𝑬 𝑮 ]


    𝜕 n  𝜕 t +  𝜕  𝜕 e  (   𝜸 𝒆 n ) +  𝜕  𝜕 V  (   𝜸 𝑽 n ) =


  𝜿  𝒑 𝑪 =  𝒑 𝑺 +  𝒑 𝑮


  i = 1 , 2


  3


    d  N 1  d 𝜏 =  m 2  (  N −  N 1 ) −  m 1  N 1 + 𝜀  r 1  N 1  (  1 −    N 1   K 1 )


  𝜅  


   𝑪 ∗ =  𝑪 𝟎 ∗ −    𝒒 𝑪  𝒄 𝑷 −  𝒒 𝑷  𝜸 𝑷   𝜸 𝑷 𝟐  𝝀 𝑷 +  𝒄 𝟎  𝒄 𝑷 𝑬


   p S


  f = 1


   p R


   L   m i


   p j


  i


  𝜅  p C


  i = 1 , 2


   (  1 − 𝜅 )  p C


  z =    L   m 1   L   m  r e f


   p A


  f = 1


   {       d E  d t =  p A −  p C     d V  d t = r V                    


   L   m i


   [ E ] =  E V


  i


    d  [ E ]  d t =  1 L  (  f  {   p  A m } − 𝒗  [ 𝑬 ] )


  i = 1 , 2


  𝜿  𝒑 𝑪 =  𝒑 𝑺 +  𝒑 𝑮


  z =    L   m 1   L   m  r e f


  4


   N 1


  v  


   𝑷 ∗ =  𝑷 𝟎 ∗ −      𝜸 𝑷 𝝀 𝑷  𝒒 𝑪 +  𝒄 𝟎  𝒒 𝑷   𝜸 𝑷 𝟐  𝝀 𝑷 +  𝒄 𝟎  𝒄 𝑷 𝑬


  𝜿  [   𝒑 𝑪 ] =  [   𝒑 𝑺 ] +  [   𝒑 𝑮 ]


   {   p  A m } =    [   p M ] 𝜅  L m


   [   p C ] =   v  [ E ] L − r  [ E ]


     {   p  A m } 1 = z    {   p  A m }  r e f


  E


  f = 1


  V


   L   m i


    d e  d t = v   f − e   V  1 / 3 =  𝛾 e


   {       d E  d t =  p A −  p C     d V  d t = r V                    


    d V  d t = v   e  V  2 / 3 − V    V m  − 1 / 3  e + g =  𝛾 V


   [ E ] =  E V


  Densité des individus ayant une densité de réserve  e  et un volume structural  V   à l′instant  t :


    d  [ E ]  d t =  1 L  (  f  {   p  A m } − H  (   [ E ] ) )


  n  (  t , e , V )


  H


    𝜕 n  𝜕 t +  𝜕  𝜕 e  (   𝜸 𝒆 n ) +  𝜕  𝜕 V  (   𝜸 𝑽 n ) =


  361   .     10 6     km 2


  m < n


  Densité des individus ayant une densité de réserve  e  et un volume structural  V   à l′instant  t :


  g  ( E ) = p q  B ∗  ( E ) E − c E


  2


    d N  d 𝜏 = 𝜀  (   r 1  N 1  (  1 −    N 1   K 1 ) +  r 2  (  N −  N 1 )  (  1 −   N −  N 1   K 2 ) )


   [   p M ]  


   X 3 ∗ =  (      C ∗    P ∗ )


  H  (   [ E ] ) = v  [ E ]


    d e  d t = v   f − e   V  1 / 3 =  𝛾 e


  v  


    d V  d t = v   e  V  2 / 3 − V    V m  − 1 / 3  e + g =  𝛾 V


   (  m .  s  − 1 )


  Densité des individus ayant une densité de réserve  e  et un volume structural  V   à l′instant  t :


    d  [ E ]  d t =  1 L  (  f  {   p  A m } − v  [ E ] )


  n  (  t , e , V )


   [   p C ] =   H  (   [ E ] ) L − r  [ E ] =   v  [ E ] L − r  [ E ]


    𝜕 n  𝜕 t +  𝜕  𝜕 V  (   𝜸 𝑽 n ) =


  E


   𝛾 V = v   f  V  2 / 3 − V    V m  − 1 / 3  f + g


  V


  f = 1


   E H /  E R


   L   m i


   p C


  i


   p G


   [ E ] =  E V


   k E


    d  [ E ]  d t =  1 L  (  f  {   p  A m } − H  (   [ E ] ) )


   k V


  H


    d e  d t = v   f − e   V  1 / 3 =  𝛾 e


  H  (   [ E ] ) = v  [ E ]


    d V  d t = v   e  V  2 / 3 − V    V m  − 1 / 3  e + g =  𝛾 V


   [   p C ] =   H  (   [ E ] ) L − r  [ E ]


  Densité des individus ayant une densité de réserve  e  et un volume structural  V   à l′instant  t :


  E


  n  (  t , e , V )


  V


  N  ( t ) =  ∫   V b   V m   ∫ 0 1  n  (  t , V , e )   d e   d V


   E H /  E R


   V T  ( t ) =  ∫   V b   V m  V  ∫ 0 1  n  (  t , V , e )   d e   d V


   p C


    d e  d t = v   f − e   V  1 / 3 =  𝛾 e


   p G


    d V  d t = v   e  V  2 / 3 − V    V m  − 1 / 3  e + g =  𝛾 V


  1


   r 2 ,    K 2


     {   p  A m } 1 = z    {   p  A m }  r e f


   X 2 ∗ =  (        𝛾 c  𝜆 C R −  𝜇 C   c 0 −    q c   c 0 E   0 )


   p S


  Densité des individus ayant une densité de réserve  e  et un volume structural  V   à l′instant  t :


   p R


  n  (  t , e , V )


   p j


  t


  𝜅  p C


  t


   (  1 − 𝜅 )  p C


    𝜕 n  𝜕 t +  𝜕  𝜕 e  (   𝜸 𝒆 n ) +  𝜕  𝜕 V  (   𝜸 𝑽 n ) =


   p A


   [   p C ] =   H  (   [ E ] ) L − r  [ E ]


   k E


  E


   k V


  V


   𝜃  ∗ ∗


  − 1


   m 2


  z =    L   m 1   L   m  r e f


   X 2 ∗   et    X 3 ∗


   E H /  E R


   𝜃  ∗ V


   p C


   𝜃  E ∗


   p G


  E


   p S


  V


   p R


  V


   p j


  E


  𝜅  p C


   𝜌 V


   (  1 − 𝜅 )  p C


   𝜌 E


   p A


   𝜌  E V


   {       d E  d t =  p A −  p C     d V  d t = r V                    


  P


  0


   r 1 ,    K 1


   {   p  A m } =    [   p M ] 𝜅  L m


   X 1 ∗ =  (     0   0 )


   𝜌 V


   p S


   𝜌 E


   p R


  P


   p j


   k E


  𝜅  p C


   k V


   (  1 − 𝜅 )  p C


   𝜃  ∗ ∗


   p A


   𝜃  ∗ V


   {       d E  d t =  p A −  p C     d V  d t = r V                    


   𝜃  E ∗


   [ E ] =  E V


  E


  − 3


   m 1


  i = 1 , 2


  𝑹 >    𝝁 𝑪   𝜸 𝒄  𝝀 𝑪 +    𝒄 𝟎  𝝁 𝑷   𝜸 𝑷  𝝀 𝑷  𝜸 𝑪  𝝀 𝑪


    d  [ E ]  d t =   f  {   p  A m } L − F  (   [ E ] , V )


  V


  F  (   [ E ] , V ) =   H  (   [ E ] ) L +  (   [ E ] −  [   E ∗ ] ) G  (   [ E ] , V )


  V


   [   E ∗ ]


  E


  f


   𝜌 V


  f


   𝜌 E


  G  (   [ E ] , V ) = 0


   𝜌  E V


    d  [ E ]  d t =  1 L  (  f  {   p  A m } − H  (   [ E ] ) )


  P


   {       d E  d t =  p A −  p C     d V  d t = r V                    


   k A ,   k B ,    b A   et    b B → + ∞   ( mais        k A   b A   et     k B   b B  sont constants).


   [ E ] =  E V


   S 1


  40


   N 1


   L   m i


   X 3 ∗ =  (      C ∗    P ∗ )


    d  [ E ]  d t =   f  {   p  A m } L − F  (   [ E ] , V )


   S 2


  F  (   [ E ] , V ) =   H  (   [ E ] ) L +  (   [ E ] −  [   E ∗ ] ) G  (   [ E ] , V )


   V   S 1


   [   E ∗ ]


    d  e T  d t =  k E  (  f −  e T )


  f


    d  V T  d t =    k E  e T −  k M g   e T + g  V T − 𝜇  V T


  f


  si   k E  e T −  k M g < 0


  G  (   [ E ] , V ) = 0


   k E  e T −  k M g < 0 .


   [   p C ] = F  (   [ E ] , V ) − r  [ E ] =   H  (   [ E ] ) L − r  [ E ]


   𝜃  ∗ ∗


  E


   𝜃  ∗ V


  V


   𝜃  E ∗


   E H /  E R


  V


  − 2


   N 2


  i


   X 3 ∗


   p C


  E


   p G


   k A


   [ E ] =  E V


   k B


    d  [ E ]  d t =   f  {   p  A m } L − F  (   [ E ] , V )


   k P


  F  (   [ E ] , V ) =   H  (   [ E ] ) L +  (   [ E ] −  [   E ∗ ] ) G  (   [ E ] , V )


   𝜃  ∗ B


   [   p C ] = F  (   [ E ] , V ) − r  [ E ]


   𝜃  ∗ ∗


  E


  B


  V


   b B


   E H /  E R


   k B


  3


  𝜀 ≈ 0  est un petit paramètre appelé facteur d′échelles de temps


  f = 1


   X 2 ∗ =  (        𝛾 c  𝜆 C R −  𝜇 C   c 0 −    q c   c 0 E   0 )


   p A


   b A


   p C


  A


   p G


   k A


   p S


  A


   p R


  A


   p j


  B


  𝜅  p C


  B


   (  1 − 𝜅 )  p C


   k A   et   k B → 0   − enzymes efficaces   ,


  A


  F  (   [ E ] , V ) =   H  (   [ E ] ) L +  (   [ E ] −  [   E ∗ ] ) G  (   [ E ] , V )


  B


  25


    d N  d 𝜏 = 𝜀  (   r 1  N 1  (  1 −    N 1   K 1 ) +  r 2  (  N −  N 1 )  (  1 −   N −  N 1   K 2 ) )


   {   p  A m } =    [   p M ] 𝜅  L m


   {       d C  d t  =  C  (   𝛾 C  𝜆 C R −  c 0 C −  𝛾 P P −  𝜇 C −  q C E )     d P  d t  =  P  (   𝛾 P  𝜆 P C −  c P P −  𝜇 P −  q P E )


   [   p C ] = F  (   [ E ] , V ) − r  [ E ]


  B


  E


    d  𝜃  A ∗  d t =  b A A  𝜃  ∗ ∗ +  k B  𝜃  A B −  b B B  𝜃  A ∗ −  k A  𝜃  A ∗


  V


    d  𝜃  ∗ B  d t =  b B B  𝜃  ∗ ∗ +  k A  𝜃  A B −  b A A  𝜃  ∗ B −  k B  𝜃  ∗ B


   E H /  E R


    d  𝜃  A B  d t =  b A A  𝜃  ∗ B +  b B B  𝜃  A ∗ −  k B  𝜃  A B −  k A  𝜃  A B −  k P  𝜃  A B


   p A


   𝜃  ∗ ∗ +  𝜃  A ∗ +  𝜃  ∗ B +  𝜃  A B = 1


   p C


   𝜃  ∗ ∗


   p G


   b A


   p S


  A


   p R


   𝜃  A ∗


   p j


   𝜃  A B


  30


    d  N 1  d 𝜏 =  m 2  (  N −  N 1 ) −  m 1  N 1 + 𝜀  r 1  N 1  (  1 −    N 1   K 1 )


     {   p  A m } 1 = z    {   p  A m }  r e f


   X 1 ∗ =  (     0   0 )


  𝜅  p C


   b B


   (  1 − 𝜅 )  p C


  B


   {       d E  d t =  p A −  p C     d V  d t = r V                    


   b B


   p S


  B


   p R


   k A


   p j


   k B


  𝜅  p C


   k P


   (  1 − 𝜅 )  p C


   𝜃  ∗ B


  ≈ 71 %


  𝜙 :  ℝ n   ⟶ ℝ m


    d V  d t = v   e  V  2 / 3 − V    V m  − 1 / 3  e + g =  𝛾 V


  g  ( E ) = p q  B ∗  ( E ) E − c E


  20


   N 2 = N −  N 1


  z =    L   m 1   L   m  r e f


   {       d C  d t  =  C  (   𝛾 C  𝜆 C R −  c 0 C −  𝛾 P P −  𝜇 C −  q C E )     d P  d t  =  P  (   𝛾 P  𝜆 P C −  c P P −  𝜇 P −  q P E )


   {       d E  d t =  p A −  p C     d V  d t = r V                    


   𝜃  ∗ ∗


   [ E ] =  E V


  B


    d  [ E ]  d t =  [   p A ] − F  (   [ E ] , V )


   b B


   p A = f  {   p  A m }  L 2


   k B


   [   p A ] =   f  {   p  A m } L


   b A


    d  [ E ]  d t =  1 L  (  f  {   p  A m } − L F  (   [ E ] , V ) )


  A


   [   E ∗ ]  


   k A


   [ E ]


  A


  F


  N =  N 1 +  N 2


  i


  ≠


  f


   J  R , F =  J  R m f  ( R )


   [   p C ] = F  (   [ E ] , V ) − r  [ E ]


   J  R m  est le taux d′ingestion maximal


   {       d E  d t =  p A −  p C     d V  d t = r V                    


  R  est la densité de ressources par unité de surface ou de volume


   [ E ] =  E V


  f  ( R )  est la réponse fonctionnelle normalisée


    d  [ E ]  d t =  [   p A ] − F  (   [ E ] , V )


  Exemple :  f  ( R ) =  R  K + R


   p A = f  {   p  A m }  L 2


    d  𝜃  A ∗  d t =  b A A  𝜃  ∗ ∗ +  k B  𝜃  A B −  b B B  𝜃  A ∗ −  k A  𝜃  A ∗


   [   p A ] =   f  {   p  A m } L


    d  𝜃  ∗ B  d t =  b B B  𝜃  ∗ ∗ +  k A  𝜃  A B −  b A A  𝜃  ∗ B −  k B  𝜃  ∗ B


    d  [ E ]  d t =  1 L  (  f  {   p  A m } − L F  (   [ E ] , V ) )


    d  𝜃  A B  d t =  b A A  𝜃  ∗ B +  b B B  𝜃  A ∗ −  k B  𝜃  A B −  k A  𝜃  A B −  k P  𝜃  A B


   [   p C ] = F  (   [ E ] , V ) − r  [ E ]


   𝜃  ∗ ∗ +  𝜃  A ∗ +  𝜃  ∗ B +  𝜃  A B = 1


  E


   𝜃  ∗ ∗


  15


    d N  d 𝜏 = 𝜀  r 1  N 1  (  1 −    N 1   K 1 ) + 𝜀  r 2  N 2  (  1 −    N 2   K 2 )


  i = 1 , 2


   {       d C  d t  =  C  (   𝛾 C  𝜆 C R −  c 0 C −  𝛾 P P −  𝜇 C )     d P  d t  =  P  (   𝛾 P  𝜆 P C −  c P P −  𝜇 P −  q P E )


  V


   b A


   E H /  E R


  A


   p A


   𝜃  A ∗


   p C


   𝜃  A B


   p G


   E A


   p C


  P


   p G


   E ∗


   p S


  On note   𝜃 ∗  et   𝜃 A  les proportions respectives d′enzymes libres   (   E ∗ )  et d′enzymes complexées   (   E A ) :    𝜃 ∗ +  𝜃 A = 1


   p R


   b A


  5


   r 2 ,    K 2


   L   m i


  ≠


   p j


   k A


  𝜅  p C


   k P


   (  1 − 𝜅 )  p C


    d  𝜃 ∗  d t = −  b A A  𝜃 ∗ +  (   k A +  k P )  𝜃 A = −  b A A  𝜃 ∗ +  (   k A +  k P )  (  1 −  𝜃 ∗ )


   {       d E  d t =  p A −  p C     d V  d t = r V                    


  −  b A A  𝜃 ∗ +  (   k A +  k P )  (  1 −  𝜃 ∗ ) = 0


   [ E ] =  E V


   𝜃 ∗ =    k A +  k P   k A +  k P +  b A A


    d  [ E ]  d t =  [   p A ] − F  (   [ E ] , V )


    d A  d t =  J A = −  b A e  𝜃 ∗ A ≃ −    (   k A +  k P ) e A     k A +  k P   b A + A = −  J  A m   e A   K A + A


   p A = f  {   p  A m }  L 2


   J A


   [   p A ] =   f  {   p  A m } L


   J  A m e


   {   p  A m }


  A


   (  J .  m  − 2  s  − 1 )


   K A


  10


  A


   p j


   E ∗


  𝜅  p C


   E A


   (  1 − 𝜅 )  p C


  P


   {       d E  d t =  p A −  p C     d V  d t = r V                    


   E ∗


   [ E ] =  E V


  On note   𝜃 ∗  et   𝜃 A  les proportions respectives d′enzymes libres   (   E ∗ )  et d′enzymes complexées   (   E A ) :    𝜃 ∗ +  𝜃 A = 1


    d  [ E ]  d t =  1 V  (    d E  d t −  [ E ]   d V  d t )


   b A


  =  1 V  (   p A −  p C −  [ E ] r V )


   k A


    d  [ E ]  d t =  [   p A ] −  [   p C ] −  [ E ] r


   k P


  0


   r 1 ,    K 1


  f = 1


  B


  =  [   p A ] − F  (   [ E ] , V )


    d  𝜃 ∗  d t = −  b A A  𝜃 ∗ +  (   k A +  k P )  𝜃 A = −  b A A  𝜃 ∗ +  (   k A +  k P )  (  1 −  𝜃 ∗ )


   [   p C ] = F  (   [ E ] , V ) − r  [ E ]


  −  b A A  𝜃 ∗ +  (   k A +  k P )  (  1 −  𝜃 ∗ ) = 0


  E


   𝜃 ∗ =    k A +  k P   k A +  k P +  b A A


  V


  A


   E H /  E R


   E ∗


   p A


  salinité =  𝟑 𝟓 , 𝟓   𝒈 .   𝒌 𝒈  − 𝟏


   N 2


  i


  E


   p A


   P 2


   p C


   {        d  R 1  d 𝜏 =  I 1 −  k 1  R 1 − a  R 1  N 1      d  R 2  d 𝜏 =  I 2 −  k 2  R 2 − a  R 2  N 2      d  N 1  d 𝜏 =  𝜀 1  (  e a  R 1  N 1 − 𝜇  N 1 ) +  𝜀 2  (  −  m 1  N 1 +  m 2  N 2 )      d  N 2  d 𝜏 =  𝜀 1  (  e a  R 2  N 2 − 𝜇  N 2 ) +  𝜀 2  (   m 1  N 1 −  m 2  N 2 )


   p G


   𝜀 2 ≪ 1


   p S


   𝜀 1 ≪


   p R


   𝜀 2


   p j


  e a  I i > 𝜇  k i ,   i = 1 , 2


  𝜅  p C


    d N  d t = r  ( N ) N  (  1 −  N K )  où  r  ( N ) =   e a  (   I 1 +  I 2 ) − 2 𝜇  (   k 1 +  k 2 )   k 1 +  k 2 + a N  et   K =   e a  (   I 1 +  I 2 ) − 𝜇  (   k 1 +  k 2 )  a 𝜇


   (  1 − 𝜅 )  p C


   {        d  R 1  d 𝜏 =  I 1 −  k 1  R 1 − a  R 1  N 1      d  R 2  d 𝜏 =  I 2 −  k 2  R 2 − a  R 2  N 2      d  N 1  d 𝜏 =  𝜀 1  (  e a  R 1  N 1 − 𝜇  N 1 ) +  𝜀 2  (  −  m 1  N 1 +  m 2  N 2 )      d  N 2  d 𝜏 =  𝜀 1  (  e a  R 2  N 2 − 𝜇  N 2 ) +  𝜀 2  (   m 1  N 1 −  m 2  N 2 )


   {       d E  d t =  p A −  p C     d V  d t = r V                    


  e a  I i > 𝜇  k i ,   i = 1 , 2


   [ E ] =  E V


  K =  N T ∗ =  K 1 +  K 2 +  (   K 1 −  K 2 )    r 1  (   N 1 ∗ )  K 1 −  r 2  (   N 2 ∗ )  K 2   r 1  (   N 1 ∗ )  K 1 +  r 2  (   N 2 ∗ )  K 2


  𝟐 𝟎 ° 𝑪


   m 1


  i = 1 , 2


   G T  ( E ) =  ∫ 0 T   (  p q E  ( t ) B  ( t ) − c E  ( t ) )  e  − 𝛿 t d t


    d  [ E ]  d t =  1 V  (    d E  d t −  [ E ]   d V  d t )


   {        d  R 1  d 𝜏 =  I 1 −  k 1  R 1 − a  R 1  N 1      d  R 2  d 𝜏 =  I 2 −  k 2  R 2 − a  R 2  N 2      d  N 1  d 𝜏 =  𝜀 1  (  e a  R 1  N 1 − 𝜇  N 1 ) +  𝜀 2  (  −  m 1  N 1 +  m 2  N 2 )      d  N 2  d 𝜏 =  𝜀 1  (  e a  R 2  N 2 − 𝜇  N 2 ) +  𝜀 2  (   m 1  N 1 −  m 2  N 2 )


  =  1 V  (   p A −  p C −  [ E ] r V )


  A


    d  [ E ]  d t =  [   p A ] −  [   p C ] −  [ E ] r


   E ∗


  =  [   p A ] − F  (   [ E ] , V )


   E A


  E


  P


  V


   E ∗


   E H /  E R


  On note   𝜃 ∗  et   𝜃 A  les proportions respectives d′enzymes libres   (   E ∗ )  et d′enzymes complexées   (   E A ) :    𝜃 ∗ +  𝜃 A = 1


   p A


   b A


   p C


   k A


   p G


   k P


  1026   k g .  m  − 3


   m 2


  z =    L   m 1   L   m  r e f


   E ~


   p S


    d  𝜃 ∗  d t = −  b A A  𝜃 ∗ +  (   k A +  k P )  𝜃 A = −  b A A  𝜃 ∗ +  (   k A +  k P )  (  1 −  𝜃 ∗ )


   p R


  ∆ =  𝑵 𝑻 ∗ −  (   𝑲 𝟏 +  𝑲 𝟐 )


   p A


   𝜌 m =    m 1   m 2


   p C


   I 2 =  1   𝜌 I


   p G


   𝜌 m =    𝜌 𝜇 2   𝜌 e  1   𝜌 I =    𝜌 𝜇 2   𝜌 e  I 2


   p S


  ∆ =  𝑵 𝑻 ∗ −  (   𝑲 𝟏 +  𝑲 𝟐 )


   p R


   N T ∗ >  K 1 +  K 2


  9 98 , 2   k g .  m  − 3


   N 1


   L   m i


   [  O , T ]


   p j


   (  1 −  𝜌 m  𝜌 K )  (   𝜌 m −    𝜌 𝜇 2   𝜌 e  1   𝜌 I ) > 0


  𝜅  p C


   K i > 0 ,   i = 1 , 2


   (  1 − 𝜅 )  p C


   m 2  K 2 <  m 1  K 1


   {       d E  d t =  p A −  p C     d V  d t = r V                    


   m 1


   [ E ] =  E V


   m 2


    d  [ E ]  d t =  1 V  (    d E  d t −  [ E ]   d V  d t )


   C 1


  =  1 V  (   p A −  p C −  [ E ] r V )


   R 1


  E


   P 1


  V


   C 2


   E H /  E R


   R 2


  𝜀 ≈ 0  est un petit paramètre appelé facteur d′échelles de temps


  i = 1 , 2


  t .


  V


   K 1 +  K 2


   E H /  E R


   {        d  R 1  d 𝜏 =  I 1 −  k 1  R 1 −  a 1  R 1  N 1      d  R 2  d 𝜏 =  I 2 −  k 2  R 2 −  a 2  R 2  N 2      d  N 1  d 𝜏 = 𝜀  (   e 1  a 1  R 1  N 1 −  𝜇 1  N 1 −  m 1  N 1 +  m 2  N 2 )      d  N 2  d 𝜏 = 𝜀  (   e 2  a 2  R 2  N 2 −  𝜇 2  N 2 +  m 1  N 1 −  m 2  N 2 )


   p A


     f 2 ′  (   K 2 )   m 2 ≤    f 1 ′  (   K 1 )   m 1 ⟺    𝜌 e 𝜌 m ≥    𝜌 𝜇 2   𝜌 I  where   𝜌 ∗ =    ∗ 1   ∗ 2


   p C


   N T ∗ >  K 1 +  K 2


   p G


   (  1 −  𝜌 m  𝜌 K )  (   𝜌 m −    𝜌 𝜇 2   𝜌 e  1   𝜌 I ) > 0


   p S


   f i  (   N i ) =    e i  a i  I i   k i +  a i  N i −  𝜇 i


   p R


   K i =    e i  a i  I i −  𝜇 i  k i   𝜇 i  a i


   p j


   {       d  N 1  d 𝜏 =  f 1  (   N 1 )  N 1 +  (   m 2  N 2 −  m 1  N 1 )     d  N 2  d 𝜏 =  f 2  (   N 2 )  N 2 −  (   m 2  N 2 −  m 1  N 1 )


  𝜅  p C


   N T ∗ >  K 1 +  K 2


   (  1 − 𝜅 )  p C


   (  1 −  𝜌 m  𝜌 K )  (   𝜌 m −    𝜌 𝜇 2   𝜌 e  1   𝜌 I ) > 0


  𝟐 𝟎 ° 𝑪


   {       d  N 1  d 𝜏 =  m 2  N 2 −  m 1  N 1 + 𝜀  r 1  N 1  (  1 −    N 1   K 1 )     d  N 2  d 𝜏 =  m 1  N 1 −  m 2  N 2 + 𝜀  r 2  N 2  (  1 −    N 2   K 2 )


  f = 1


  𝛿


   {       d E  d t =  p A −  p C     d V  d t = r V                    


   K i > 0 ,   i = 1 , 2


   [ E ] =  E V


   m 2  K 2 <  m 1  K 1


  E


   𝜌 m =    m 1   m 2


  V


   I 2 =  1   𝜌 I


   E H /  E R


   {       d  N 1  d 𝜏 =  f 1  (   N 1 )  N 1 +  (   m 2  N 2 −  m 1  N 1 )     d  N 2  d 𝜏 =  f 2  (   N 2 )  N 2 −  (   m 2  N 2 −  m 1  N 1 )


   p S


   m 1


   p R


   m 2


   p j


   N 1


  𝟒 ° 𝑪


   N 2 = N −  N 1


  i


  t


  𝜅  p C


   R 1


   (  1 − 𝜅 )  p C


   N 2


  𝜿


   R 2


  𝜅


   I 1


  E


   I 2


  V


   k 1  R 1


    E _ H


   k 2  R 2


  𝜿


   𝜇 1  N 1


  𝜿


   𝜇 2  N 2


  E


   N T ∗ −  (   K 1 +  K 2 )


  3000   m


  Y = 𝜙  ( X )


    d e  d t = v   f − e   V  1 / 3 =  𝛾 e


    d B  d t = r B  (  1 −  B K ) − q E B


  1000   k g .  m  − 3


   p C


   m 2


   p G


   N 1


   p S


   R 1


   p R


   N 2


   p j


   R 2


  𝜅  p C


   I 1


   (  1 − 𝜅 )  p C


   I 2


   p J


   k 1  R 1


  35 , 5   g .   k g  − 1


    d N  d 𝜏 = 𝜀  r 1  N 1  (  1 −    N 1   K 1 ) + 𝜀  r 2  N 2  (  1 −    N 2   K 2 )


   L   m i


  g  ( t ) =  (  p q E  ( t ) B  ( t ) − c E  ( t ) )  e  − 𝛿 t


   E H


   k 2  R 2


  E


   𝜇 1  N 1


  V


   𝜇 2  N 2


   E H /  E R


   f i  (   N i ) =    e i  a i  I i   k i +  a i  N i −  𝜇 i


   p A


   K i =    e i  a i  I i −  𝜇 i  k i   𝜇 i  a i


   p C


   {        d  R 1  d 𝜏 =  I 1 −  k 1  R 1 −  a 1  R 1  N 1      d  R 2  d 𝜏 =  I 2 −  k 2  R 2 −  a 2  R 2  N 2      d  N 1  d 𝜏 = 𝜀  (   e 1  a 1  R 1  N 1 −  𝜇 1  N 1 −  m 1  N 1 +  m 2  N 2 )      d  N 2  d 𝜏 = 𝜀  (   e 2  a 2  R 2  N 2 −  𝜇 2  N 2 +  m 1  N 1 −  m 2  N 2 )


   p G


   r i


   E H /  E R


   r i


   p A


   f i ′  (   N i ) < 0 ,   i = 1 , 2


  Température  ( ° C )


   r 2 ,    K 2


   𝛾 V = v   f  V  2 / 3 − V    V m  − 1 / 3  f + g


  K >   p q c


   p C


  ∃    K i > 0 ,    f i  (   K i ) = 0 ,   i = 1 , 2  


   p G


   {       d  N 1  d 𝜏 =  f 1  (   N 1 )  N 1 +  (   m 2  N 2 −  m 1  N 1 )     d  N 2  d 𝜏 =  f 2  (   N 2 )  N 2 −  (   m 2  N 2 −  m 1  N 1 )


   p S


   f i  ′ ′  (   N i ) ≥ 0 ,   i = 1 , 2


   p R


   K i


   p j


   {       d  N 1  d 𝜏 =  f 1  (   N 1 )  N 1 +  (   m 2  N 2 −  m 1  N 1 )     d  N 2  d 𝜏 =  f 2  (   N 2 )  N 2 −  (   m 2  N 2 −  m 1  N 1 )


  𝜅  p C


   (   N 1 ∗ ,  N 2 ∗ )


   (  1 − 𝜅 )  p C


   N T ∗ =  N 1 ∗ +  N 2 ∗


   p S


   f i ′  (   K i ) =    r i   K i


  E


   {        d  R 1  d 𝜏 =  I 1 −  k 1  R 1 −  a 1  R 1  N 1      d  R 2  d 𝜏 =  I 2 −  k 2  R 2 −  a 2  R 2  N 2      d  N 1  d 𝜏 = 𝜺  (   e 1  a 1  R 1  N 1 −  𝜇 1  N 1 −  m 1  N 1 +  m 2  N 2 )      d  N 2  d 𝜏 = 𝜺  (   e 2  a 2  R 2  N 2 −  𝜇 2  N 2 +  m 1  N 1 −  m 2  N 2 )


  V


  𝜀 ≪ 1


   (  𝟐 𝟒 , 𝟕   𝒈 .   𝒌 𝒈  − 𝟏 , − 𝟏 , 𝟑 𝟑 𝟐 ° 𝑪 )


  N =  N 1 +  N 2


  f = 1


    d B  d t = r B  (  1 −  B K ) − q E B


   E H /  E R


   e i  a i  I i >  𝜇 i  k i ,   i = 1 , 2


   p A


   m 1


   (  1 − 𝜅 )  p C


   N 2


  E


   m 1


  V


   m 2


   E H /  E R


  𝛽


   p A


   𝛾 i


   p C


   m 2  K 2 >  m 1  K 1


   p G


     r 1  K 2   r 2  K 1 ≤    m 1   m 2


  Salinité  ( g .   k g  − 1 )


   r 1 ,    K 1


    𝜕 n  𝜕 t +  𝜕  𝜕 V  (   𝜸 𝑽 n ) =


  K <   p q c


   p S


   N T ∗ =  N 1 ∗ +  N 2 ∗ >  K 1 +  K 2


   p R


   {        d  N 1  d t =  r 1  N 1  (  1 −    N 1   K 1 ) +  m 2  N 2 −  m 1  N 1      d  N 2  d t =  r 2  N 2  (  1 −    N 2   K 2 ) −  m 2  N 2 +  m 1  N 1


   p j


   m i =  𝛽   𝛾 i


  𝜅  p C


   N 1


   (  1 − 𝜅 )  p C


   N 2


   [   E ∗ ] =  E V  


   m 1


  E


   m 2


  V


     m - i = 𝜀  m i


   p j


   r 1 >  r 2


  3


   m 1


  Densité des individus ayant une densité de réserve  e  et un volume structural  V   à l′instant  t :


  K


  𝜅  p C


   K 1 =  K 2


   (  1 − 𝜅 )  p C


   N T ∗ = K >  K 1 +  K 2 ⟺ 1 <    m 2   m 1 <    r 1   r 2


   p C


   {       d  N 1  d 𝜏 =  f 1  (   N 1 )  N 1 +  m 2  N 2 −  m 1  N 1     d  N 2  d 𝜏 =  f 2  (   N 2 )  N 2 +    m 1  N 1 − m 2  N 2


  E


   f i  (   N i ) =  r i  (  1 −    N i   K i )


  V


   m i ≫ 1


   E H /  E R


  r =  r 1  u 1 +  r 2  u 2  et  K =    K 1  K 2  (   r 1  u 1 +  r 2  u 2 )   K 2  r 1  u 1 2 +  K 1  r 2  u 2 2


   p A


   u 1 =    m 2   m 1 +  m 2  


   p C


   u 2 = 1 −  u 1


   p G


    d N  d t = r N  (  1 −  N K )


   p S


     m - i = 𝜀  m i


  4


   m 2


  n  (  t , e , V )


    p q c


   p R


   {        d  N 1  d t =  r 1  N 1  (  1 −    N 1   K 1 ) +  m 2  N 2 −  m 1  N 1      d  N 2  d t =  r 2  N 2  (  1 −    N 2   K 2 ) −  m 2  N 2 +  m 1  N 1


   p j


   m i =  𝛽   𝛾 i


  𝜅  p C


   N 1


   N 2


   p G


  D


   p S


  D


   p R


   K 1 >  K 2


   p j


     r 1   K 1 >    r 2   K 2


  𝜅  p C


   N T ∗ >  K 1 +  K 2


   (  1 − 𝜅 )  p C


   f i  (   N i ) =  r i  (  1 −    N i   K i )


  2


   N 2


    d V  d t = v   e  V  2 / 3 − V    V m  − 1 / 3  e + g =  𝛾 V


   r q


  S =  L 2 =  V  2 / 3


   K 1 >  K 2


  E


     r 1   K 1 >    r 2   K 2


  V


   r 1 >  r 2


   E H /  E R


  r


   p A


  K


   p C


   {       d  N 1  d 𝜏 =  f 1  (   N 1 )  N 1 +  m 2  N 2 −  m 1  N 1     d  N 2  d 𝜏 =  f 2  (   N 2 )  N 2 +    m 1  N 1 − m 2  N 2


   p G


   f i  (   N i ) =  r i  (  1 −    N i   K i )


   p S


   m i ≫ 1


   p R


  X ∈  ℝ n


  𝜆


    d B  d t = r B  (  1 −  B K ) − q E B


  0


   {       d  N 1  d 𝜏 =  m 2  N 2 −  m 1  N 1 + 𝜀  r 1  N 1  (  1 −    N 1   K 1 )     d  N 2  d 𝜏 =  m 1  N 1 −  m 2  N 2 + 𝜀  r 2  N 2  (  1 −    N 2   K 2 )


    𝜕 n  𝜕 t +  𝜕  𝜕 e  (   𝜸 𝒆 n ) +  𝜕  𝜕 V  (   𝜸 𝑽 n ) =


  B


   E H /  E R


   {       d e  d t =    v -  (  f − e ) 𝜀                                                                             d V  d t =    v - e −  k M  g -  𝜀  (  e +  g - / 𝜀 ) V =    v - e −  k M  g -  𝜀 e +  g - V


   p A


   {       d e  d 𝜏 =  v -  (  f − e )                                                 d V  d 𝜏 = 𝜀    v - e −  k M  g -   g - V + o  ( 𝜀 )


   p C


    d V  d t =    v - f −  k M  g -   g - V


   p G


   {       d e  d t = v  (  f − e )     d V  d t =   v e −  k M g  e + g V


   p S


   {       d  N 1  d t =  f 1  (   N 1 )  N 1 + D  (   N 2 −  N 1 )     d  N 2  d t =  f 2  (   N 2 )  N 2 + D  (   N 1 −  N 2 )


   p R


   N 1


   p j


   N 2


  𝜅  p C


  D


   (  1 − 𝜅 )  p C


  D


  E


   f i  (   N i ) =  r i  (  1 −    N i   K i )


  1


   N 1


    d e  d t = v   f − e   V  1 / 3 =  𝛾 e


  E


  V


   {       d  N 1  d t =  f 1  (   N 1 )  N 1 + D  (   N 2 −  N 1 )     d  N 2  d t =  f 2  (   N 2 )  N 2 + D  (   N 1 −  N 2 )


   E H /  E R


   N T ∗ =  N 1 ∗ +  N 2 ∗ =  K 1 +  K 2 +  (   K 1 −  K 2 )    r 1  K 2 −  r 2  K 1   r 1  K 2 +  r 2  K 1


   p A


   N 1


   p C


  E


  P


  V


  E


   E H /  E R


  P


   p A


  E


  − 1


  𝜀 ≈ 0  est un petit paramètre appelé facteur d′échelles de temps


  n  (  t , e , V )


    p q c


   p C


  v  est "grand" : on pose   v - = 𝜀 v


   p G


  g  est "grand" : on pose   g - = 𝜀 g


   p S


   {       d e  d t = v  (  f − e )     d V  d t =   v e −  k M g  e + g V


   p R


  v  est "grand" : on pose   v - = 𝜀 v


   p j


  g  est "grand" : on pose   g - = 𝜀 g


  𝜅  p C


   {       d e  d t =    v -  (  f − e ) 𝜀                                                                             d V  d t =    v - e −  k M  g -  𝜀  (  e +  g - / 𝜀 ) V =    v - e −  k M  g -  𝜀 e +  g - V


   (  1 − 𝜅 )  p C


   {       d e  d t = v  (  f − e )     d V  d t =   v e −  k M g  e + g V


  Notations :  V =  L 3


  v  est "grand" : on pose   v - = 𝜀 v


  E


  g  est "grand" : on pose   g - = 𝜀 g


  V


  t = 𝜀 𝜏


  1000   m


   h 0  (  N , P ) + 𝜀  h 1  (  N , P )


  n = 1    Holling type 2


  55 ° N


  N


  n = 2    Holling type 3


  R =  R 0  M b


  P


  b =  T h a


  R =  R 0  M  3 / 4


   {       d N  d t = r N − a N P + 𝜀  h 1  (  N , P )  (   r 1 −  r 2 −  a 1 P )     d P  d t = e a N P − 𝜇 P + 𝜀 P e  a 1  h 1  (  N , P )                                    


  R =  R 0  M  2 / 3


  P


  E


  E


  V


  P


   E H /  E R


  E


   p A


  P


   p C


  E


  − 3


   r 2 ,    K 2


  Densité des individus ayant une densité de réserve  e  et un volume structural  V   à l′instant  t :


   𝑩 ∗ =   𝒑 𝒒 𝒄


   p G


  P


   p S


  E


   p R


  P


   p j


  E


  𝜅  p C


  P


   (  1 − 𝜅 )  p C


  E


  100  à  1000   n m .


  𝜀


   K - =  1 n  ∑  i = 1 n   K i


  ≃ 380   à  750   n m


  N


   u i ∗


  400  à  700   n m


  P


   v i ∗


  40


   m 2


    d e  d t = v   f − e   V  1 / 3 =  𝛾 e


   r q


  500   n m


   N 1


  N


  0


   N 1 = h  (  N , P , 𝜀 ) =  h 0  (  N , P ) + 𝜀  h 1  (  N , P ) + o  ( 𝜀 )


  P


  1000


   h 0  (  N , P ) =  u 1 N  où   u 1 =    m 2   m 1 +  m 2


  𝛿 N + 𝜆 P


  2000


   N 1 = h  (  N , P , 𝜀 ) =  h 0  (  N , P ) + 𝜀  h 1  (  N , P ) + o  ( 𝜀 )


  𝛾


  𝜆   ( n m )


   h 0  (  N , P ) =  u 1 N  où   u 1 =    m 2   m 1 +  m 2


  𝛿 N + 𝜆 P


  I   ( J .   c m  − 2 .   m i n  − 1 .   𝜇 m  − 1 )


   h 1  (  N , P ) =    u 1  (  1 −  u 1 )  (   r 1 −  r 2 −  a 1 P )   m 1 +  m 2 N


  𝛾


  0 , 5


   N 1 = h  (  N , P , 𝜀 ) =  h 0  (  N , P ) + 𝜀  h 1  (  N , P ) + o  ( 𝜀 )


  e  ( P ) =  e 1 +  (   𝜇 1 −  𝜇 2 )   𝛿 𝜆 P   A 1 𝛾  (  𝛾 + 𝜆 P )


  1 , 0


   h 0  (  N , P ) =  u 1 N  où   u 1 =    m 2   m 1 +  m 2


   f   H  I I  ( n ) =   a n  1 + b n


  0 ° N


   h 1  (  N , P ) =    u 1  (  1 −  u 1 )  (   r 1 −  r 2 −  a 1 P )   m 1 +  m 2 N


  b =  T h a


  20 ° N


   N 1


  g  ( x ) =   a  x n  1 + b  x n


  − 2


   r 1 ,    K 1


    d V  d t = v   e  V  2 / 3 − V    V m  − 1 / 3  e + g =  𝛾 V


  K


  40 ° N


   {       d N  d t = r N − a N P     d P  d t = e a N − 𝜇 P


    d  N i  d t = r  N i  (  1 −    N i K ) + déplacements = f  (   N i )


  Re=   inertie  frottements =   vitesse  ×   longueur  viscosité =   v l    𝜈


   {       d  N 1  d 𝜏 =  m 2 N −  (   m 1 +  m 2 )  N 1 + 𝜀  N 1  (   r 1 −  a 1 P )     d N  d 𝜏 = 𝜀  (   (   r 1 −  r 2 )  N 1 +  r 2 N −  a 1  N 1 P )                               d P  d 𝜏 = 𝜀 P  (  e  a 1  N 1 − 𝜇 )                                                                                    


  + déplacements


  Re ≫ 1


  𝜀 = 0


  f  ( N ) = r N  (  1 −  N K )


  Re ≪ 1


   {       d  N 1  d 𝜏 =  m 2 N −  (   m 1 +  m 2 )  N 1                   d N  d 𝜏 = 0                                                                                           d P  d 𝜏 = 0                                                                                    


   N - =  1 n  ∑  i = 1 n   N i


  𝜈 ≃   10  − 6  m 2 .  s  − 1


   {       d  N 1  d 𝜏 =  m 2 N −  (   m 1 +  m 2 )  N 1 + 𝜀  N 1  (   r 1 −  a 1 P )     d N  d 𝜏 = 𝜀  (   (   r 1 −  r 2 )  N 1 +  r 2 N −  a 1  N 1 P )                               d P  d 𝜏 = 𝜀 P  (  e  a 1  N 1 − 𝜇 )                                                                                    


    d  N -  d t =   f  (   N i ) - =   f  (   N - +  N i −  N - ) - = f  (   N - ) + f ′  (   N - )    (   N i −  N - ) - +  1 2 f ′ ′  (   N - )      (   N i −  N - ) 2 - + R E S T E


  Re=   inertie  frottements =   vitesse  ×   longueur  viscosité =   v l    𝜈


   N 1


    d  N -  d t = f  (   N - ) +  f  ′ ′  (   N - ) Var  (   N i ) + R E S T E = r  N -  (  1 −    N - K ) −  r K Var  (   N i )


  Re ≫ 1


   𝑵 𝟏 ∗ =    𝒎 𝟐   𝒎 𝟏 +  𝒎 𝟐 𝑵


   N 1


  Re ≪ 1


  𝜀 = 0


   N 2


  Re


   {       d  N 1  d 𝜏 =  m 2 N −  (   m 1 +  m 2 )  N 1                   d N  d 𝜏 = 0                                                                                           d P  d 𝜏 = 0                                                                                    


   N 3


  3


   m 1


    𝜕 n  𝜕 t +  𝜕  𝜕 e  (   𝜸 𝒆 n ) +  𝜕  𝜕 V  (   𝜸 𝑽 n ) =


  E


    10 8


  N


   N 4


    10 7


  P


   N 5


    10 2


   N 1


    d  N i  d t = r  N i  (  1 −    N i   K i ) + déplacements = f  (   N i ,  K i )


    10  − 1


   {       d  N 1  d 𝜏 =  m 2 N −  (   m 1 +  m 2 )  N 1 + 𝜀  N 1  (   r 1 −  a 1 P )     d N  d 𝜏 = 𝜀  (   (   r 1 −  r 2 )  N 1 +  r 2 N −  a 1  N 1 P )                               d P  d 𝜏 = 𝜀 P  (  e  a 1  N 1 − 𝜇 )                                                                                    


  + déplacements


    10  − 2


   N 1


  f  (  N , K ) = r N  (  1 −  N K )


    10  − 3


   𝑵 𝟏 ∗ =    𝒎 𝟐   𝒎 𝟏 +  𝒎 𝟐 𝑵


   N - =  1 n  ∑  i = 1 n   N i


    10  − 4


  𝜀 ≃ 0


    d  N -  d t = f  (   N - ,  K - ) +  1 2  (     𝜕 2 f    𝜕 N 2  (   N - ,  K - ) Var  (   N i ) + 2    𝜕 2 f  𝜕 N 𝜕 K  (   N - ,  K - ) Covar  (   N i ,  K i ) +    𝜕 2 f    𝜕 K 2  (   N - ,  K - ) Var  (   K i ) ) + R E S T E


   m 1


   N 2


  0


   m 2


   N 3


  75


   {       d  N 1  d 𝜏 =  m 2 N −  (   m 1 +  m 2 )  N 1 + 𝜀  N 1  (   r 1 −  a 1 P )     d N  d 𝜏 = 𝜀  (   (   r 1 −  r 2 )  N 1 +  r 2 N −  a 1  N 1 P )                               d P  d 𝜏 = 𝜀 P  (  e  a 1  N 1 − 𝜇 )                                                                                    


   N 4


  25


   N 1


  t


   𝑬 ∗ =  𝒓 𝒒  (  𝟏 −  𝑩 𝑲 )


  50


   N 1


   N 5


  100


   𝑵 𝟏 ∗ =    𝒎 𝟐   𝒎 𝟏 +  𝒎 𝟐 𝑵


    d  N i  d t = r  N i  (  1 −    N i K ) + déplacements = f  (   N i )


  250


   𝒖 𝟏 =    𝒎 𝟐   𝒎 𝟏 +  𝒎 𝟐


  + déplacements


  25


  t = 𝜀 𝜏


  f  ( N ) = r N  (  1 −  N K )


  0


   {       d  N 1  d 𝜏 =  m 2 N −  (   m 1 +  m 2 )  N 1 + 𝜀  N 1  (   r 1 −  a 1 P )     d N  d 𝜏 = 𝜀  (   (   r 1 −  r 2 )  N 1 +  r 2 N −  a 1  N 1 P )                               d P  d 𝜏 = 𝜀 P  (  e  a 1  N 1 − 𝜇 )                                                                                    


   N - =  1 n  ∑  i = 1 n   N i


  75


   N 1


    d  N -  d t =   f  (   N i ) - =   f  (   N - +  N i −  N - ) - = f  (   N - ) + f ′  (   N - )    (   N i −  N - ) - +  1 2 f ′ ′  (   N - )      (   N i −  N - ) 2 - + R E S T E


  50


   𝑵 𝟏 ∗ =    𝒎 𝟐   𝒎 𝟏 +  𝒎 𝟐 𝑵


   N 1


  100


   𝒖 𝟏 =    𝒎 𝟐   𝒎 𝟏 +  𝒎 𝟐


   N 2


  250


  t = 𝜀 𝜏


   N 3


  25


  a =  a 1  u 1


   N 4


  30


   N 2


  t


  B


  𝜈 ≃   10  − 6  m 2 .  s  − 1


  r =  r 1  u 1 +  r 2  (  1 −  u 1 )


   N 5


  𝜈 ≃   10  − 6  m 2 .  s  − 1


  100


   r 2 ,    K 2


  𝒒  (   𝑵 - ) =   𝒈  (   𝑵 - )   𝑵 -


  50


    d N  d 𝜏 = 𝜀  (   r 1  N 1  (  1 −    N 1   K 1 ) +  r 2  (  N −  N 1 )  (  1 −   N −  N 1   K 2 ) )


  Holling type II : g  ( P ) =   a P  1 + b P


  1000


    d  N 1  d 𝜏 =  m 2  (  N −  N 1 ) −  m 1  N 1 + 𝜀  r 1  N 1  (  1 −    N 1   K 1 )


    g  (   P 2 )  g  (   P 1 ) =   a  P 2  1 + b  P 2   1 + b  P 1  a  P 1 =   1 + b  P 1  1 + b  P 2    P 2   P 1


  3000


  𝑵  ( 𝒕 )


     P 2   P 1 < 1 ⇔  P 2 <  P 1


  0


  𝑵  ( 𝒕 ) =  𝑵 𝟏  ( 𝒕 ) +  𝑵 𝟐  ( 𝒕 )


  ⇔   1 + b  P 1  1 + b  P 2    P 2   P 1 > 1


  5


  𝜺


  ⇔   g  (   P 2 )  g  (   P 1 ) >    P 2   P 1


  10


    d N  d t = r N  (  1 −  N K )


   N 1


  ° C


  r =  r 1  u 1 +  r 2  (  1 −  u 1 )


   N 2


  20


   {       d  N 1  d 𝜏 =  m 2  N 2 −  m 1  N 1 + 𝜀  r 1  N 1  (  1 −    N 1   K 1 )     d  N 2  d 𝜏 =  m 1  N 1 −  m 2  N 2 + 𝜀  r 2  N 2  (  1 −    N 2   K 2 )


  n  (  t , e , V )


  g  ( E ) = 0


  15


  K =    K 1  K 2 r   K 2  r 1  u 1 2 +  K 1  r 2    (  1 −  u 1 ) 2


   N 3


  P S U


   u 1 =    m 2   m 1 +  m 2


   N 4


  20


   {       d  N 1  d 𝜏 =  m 2  N 2 −  m 1  N 1 + 𝜀  N 1  (   r 1 −  a 1 P )     d  N 2  d 𝜏 =  m 1  N 1 −  m 2  N 2 + 𝜀  r 2  N 2                                     d P  d 𝜏 = 𝜀 P  (  e  a 1  N 1 − 𝜇 )                                                        


   N 5


  5


  N =  N 1 +  N 2


    d  N i  d t = r  N i  (  1 −    N i K ) + déplacements = f  (   N i )


  10


   {       d  N 1  d 𝜏 =  m 2 N −  (   m 1 +  m 2 )  N 1 + 𝜀  N 1  (   r 1 −  a 1 P )     d N  d 𝜏 = 𝜀  (   (   r 1 −  r 2 )  N 1 +  r 2 N −  a 1  N 1 P )                               d P  d 𝜏 = 𝜀 P  (  e  b 1  N 1 − 𝜇 )                                                                                    


  + déplacements


  15


   N 1 ,   P


  f  ( N ) = r N  (  1 −  N K )


  m


   N 2


   N 1


  m


  200   m


    d X  d 𝜏 = F  ( X )


  k


    d B  d t = r B  (  1 −  B K ) − q E B


  10


    d Y  d 𝜏 = D 𝜙  ( X )   d X  d 𝜏


    d V  d t = v   e  V  2 / 3 − V    V m  − 1 / 3  e + g =  𝛾 V


    d B  d t = r B  (  1 −  B K ) − q E B


  38 , 6


  K =    K 1  K 2 r   K 2  r 1  u 1 2 +  K 1  r 2    (  1 −  u 1 ) 2


  g  ( N ) =   a N  1 + 𝛼  T h N


  MSY ratio


  38 , 0


   r 1 ,    K 1


  a = 13367  cell.     ind  − 1 .    d  − 1   ;


   r 1 =  r 2


  38 , 2


   r 2 ,    K 2


  b = 46496   cells.     mL  − 1  


   r 1 ≠  r 2


  38 , 4


    d N  d 𝜏 = 𝜀  (   r 1  N 1  (  1 −    N 1   K 1 ) +  r 2  (  N −  N 1 )  (  1 −   N −  N 1   K 2 ) )


  g  ( x ) =   a x  b + x


    d C  d t = C  (   𝛾 C  𝜆 C R −  c c C −  m C −  𝛾 P P −  q C  S c E )


  m


    d  N 1  d 𝜏 =  m 2  (  N −  N 1 ) −  m 1  N 1 + 𝜀  r 1  N 1  (  1 −    N 1   K 1 )


  a = 9371  cell.     ind  − 1 .    d  − 1   ;


    d P  d t = P  (   𝛾 P  𝜆 P C −  c P P −  m P −  q P  S P E )


  m


   𝒖 𝟏 =    𝒎 𝟐   𝒎 𝟏 +  𝒎 𝟐


  b = 22796   cells.     mL  − 1  


     (    𝜕  𝜔  c m  (   z  c m ,  z c )  𝜕  z  c m )   z  c m →  z c =  𝜒 1 R −    m ′ c −  𝜒 2  P ∗  (  E ,  q p ,  z c ) −  q c   S ′ c E


  0


    d N  d t = r N  (  1 −  N K )


  g  ( x ) =   a  x 2   b 2 +  x 2


     (    𝜕  𝜔  c m  (   z  c m ,  z c )  𝜕  z  c m )   z  c m →  z c =  𝜒 1 R −    m ′ c −  𝜒 2  P ∗  (  E ,  q p ,  z c ) −  q c   S ′ c E


  100


  r =  r 1  u 1 +  r 2  (  1 −  u 1 )


  g  ( x ) =   a x  1 + b x


     (    𝜕  𝜔  c m  (   z  c m ,  z c )  𝜕  z  c m )   z  c m →  z c =  𝜒 1 R −    m ′ c −  𝜒 2  P ∗  (  E ,  q p ,  z c ) −  q c   S ′ c E


  50


  K =    K 1  K 2 r   K 2  r 1  u 1 2 +  K 1  r 2    (  1 −  u 1 ) 2


  C  ( x ) =  a  1 + b x


     (    𝜕  𝜔  c m  (   z  c m ,  z c )  𝜕  z  c m )   z  c m →  z c =  𝜒 1 R −    m ′ c −  𝜒 2  P ∗  (  E ,  q p ,  z c ) −  q c   S ′ c E


  1000


   u 1 ∈  [  0 ; 1 ]


  g  ( x ) =   a  x 2  1 + b  x 2


  15


  = G  ( Y )


  Densité des individus ayant une densité de réserve  e  et un volume structural  V   à l′instant  t :


    d E  d t = 𝛾  (  p q B E − c E )


  3000


  K >  K 1 +  K 2


  C  ( x ) =   a x  1 + b  x 2


  0


   r 1 ,    K 1


  𝒈  (   𝑵 - )

