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Résumé en langue francaise

La variation qui existe dans les populations naturelles s’exprime par des différences
phénotypiques entre individus qui concernent tant les performances physiologiques et les
comportements que les stratégies démographiques. En biologie des populations, il est
pourtant classique de ne considérer que des moyennes spécifiques ou populationnelles et donc
de traiter la variation interindividuelle comme un bruit aléatoire autour de la moyenne. Des
développements récents de I’écologie évolutive fournissent un cadre théorique pour
comprendre 1’émergence et le maintien de phénotypes complexes, et ainsi expliquer la
variation et la covariation de traits physiologiques, comportementaux et démographiques.
Mes travaux de recherche s’inscrivent dans cette problématique de description,
compréhension et modélisation de la variation interindividuelle en écologie des populations.
Dans ce mémoire, je propose une synthese de 1’état de nos connaissances au sujet des
rétroactions entre la variation interindividuelle, prise dans toutes ses dimensions, et la
dynamique des populations naturelles, définie comme I’ensemble des trajectoires suivies par
une population dans un environnement variable dans ’espace et dans le temps. Apres avoir
défini le concept d'individu biologique, j'explique les méthodes et les difficultés rencontrées
dans la quantification des différences interindividuelles. Je décris nos travaux démontrant
comment les interactions entre génétique, environnement et développement fagonnent
I’expression de phénotypes complexes en populations naturelles, tels que la taille corporelle et
les performances locomotrices, les comportements ou I’histoire de vie. Une synthese des
différentes approches théoriques développées pour quantifier les effets de la variation
interindividuelle sur la dynamique des populations est conduite. Je l'illustre a 1'aide de nos
études sur les variations d’histoire de vie entre cohortes, la structuration en taille de la
population et la densité-dépendance. Les implications pour ’étude des petites populations en
déclin ou au bord de I'extinction et pour la stabilité des populations autour de leur équilibre
sont discutées. Une bonne compréhension de la variation interindividuelle est utile non
seulement en biologie des populations mais aussi a un niveau hiérarchique supérieur en

écologie des communautés et des écosystemes.



Abstract

The variation that exists in natural populations is expressed by phenotypic differences
between individuals that concern both physiological performance, behaviours and
demographic strategies. In population biology, however, it is conventional to consider only
species or population averages and thus to treat inter-individual variation as a random noise
around the mean. Recent developments in evolutionary ecology provide a theoretical
framework for understanding the emergence and maintenance of complex phenotypes, and
thus explain the variation and covariation of physiological, behavioural and demographic
traits. My research agenda is part of this issue of description, understanding and modelling
of inter-individual variation in population ecology. In this thesis, I propose a synthesis of the
state of our knowledge about the feedbacks between the individual variation, including both
univariate and multivariate phenotypes, and the dynamics of natural populations, defined as
the set of trajectories followed by a population in spatially and temporally varying
environment. After having defined the concept of the "biological individual", I explain the
methods and the difficulties encountered in the quantification of the inter-individual
differences. I describe our work demonstrating how the interactions between genetics,
environment and development shape the expression of complex phenotypes in natural
populations, such as body size and locomotor performance, behaviours or life history traits.
A synthesis of the different theoretical approaches developed to quantify the effects of
individual variation on population dynamics is conducted. I illustrate this with the help of
our studies on life history variations between cohorts, population size structuring and
density-dependence. The implications for the study of small populations in decline or on the
verge of extinction and for the stability of populations around their equilibrium are
discussed. A good understanding of individual variation is useful not only in population

biology but also at a higher hierarchical level in ecology of communities and ecosystems.
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Avant-propos

Le mémoire de synthese de 1'Habilitation a Diriger les Recherches vise a reconnaitre une
démarche de recherche originale ainsi que des capacités d'encadrement et de pilotage qui
s'inscrivent dans une trajectoire professionnelle. La synthese qui suit cet avant-propos a pour
objectif de répondre au premier des deux enjeux en proposant un cadre conceptuel et un
résumé critique de mes travaux de recherche. Ici, j'aimerais profiter de cet avant-propos pour

reconstruire un bref historique de mon parcours personnel.

Je commence a proprement parler ma carriere de recherche lors d'un stage de DEA au
laboratoire Fonctionnement et évolution des systemes écologiques de 1'Ecole normale
supérieure a Paris en février 1999. Sous la responsabilité de Régis Ferriere et de Jean
Clobert, je dois construire et analyser un modele de population structurée dans l'espace afin
d'étudier les dynamiques éco-évolutives d'une espece caractérisée par différentes stratégies
comportementales d'interaction sociale (compétition et coopération entre proches génétiques)
et de dispersion. Prolongé par une these de doctorat, ce travail m'a conduit a explorer les
relations complexes entre compétition, coopération et comportement de dispersion,
notamment a l'aide d'études empiriques de lézards dans des macrocosmes. Je développe aussi
quelques projets indépendants, en collaboration avec mes encadrants et un post-doctorant,
dont le fil directeur est la compréhension des interactions entre ressources alimentaires,
structure sociale, variation phénotypique et dynamique des populations. A la fin de mon
doctorat en septembre 2003, j'obtiens une bourse individuelle Européenne Marie Curie pour
rejoindre pendant deux ans le CEEES de 1'Université d'Oslo en Norvege. Ce projet de post-
doctorat s'inscrit naturellement dans la continuité de mes travaux de these sur les
comportements de dispersion, et me confronte a des situations nouvelles comme la gestion
d'un budget et d'une équipe, l'organisation autonome d'un dispositif expérimental et d'une
animalerie, ou le co-encadrement d'une étudiante en these (Katrine Hoset). Apres deux
années passées a observer les comportements de petits rongeurs sur le terrain, j'obtiens
conjointement une bourse du NERC afin d'étudier la dynamique des métapopulations du
campagnol aquatique en Ecosse et un poste au CNRS pour retourner dans mon laboratoire
de theése au sein d'une équipe d'écologie comportementale de 1'Université Pierre et Marie
Curie. Les avantages d'un poste pérenne l'emportent sur les risques d'une expérience
aventureuse dans un nouveau laboratoire, et je reviens donc en France en mai 2006. La
premiere étape de ma carriere, marquée par une activité de recherche de plus en plus

autonome mais sans aucune autre charge officielle, se termine.



De retour en France, je constate que mes magnifiques projets de début de carriere au CNRS
sur 1'hétérogénéité des comportements de dispersion et la dynamique des métapopulations de
lézards sont impossibles a réaliser. Les financements de recherche manquent, les
infrastructures expérimentales ne sont pas adaptées et nécessitent un programme
d'investissement substantiel au-dessus de mes capacités, et mon principal collaborateur Jean
Clobert quitte le laboratoire pour fonder la station d'écologie expérimentale de Moulis. Une
remise en cause est nécessaire et mes ambitions de recherche doivent étre revues. La
solidarité de mon équipe d'accueil me permet de financer deux projets de recherche sur les
"effets cohortes" dans les populations de lézards, projets que j'effectue avec un post-doctorant
(Olivier Marquis) entre 2006 et 2007. Je renoue des liens avec deux collegues et amis (Jean-
Pierre Baron & Thomas Tully) pour participer et valoriser un programme de suivi a long
terme d'une population menacée de Vipere d'Orsini au Mont-Ventoux. Apres un premier
échec, j'obtiens en 2007 un financement de la Région et une bourse ANR Jeune Chercheur,
passage obligatoire de ma génération pour développer une recherche indépendante. Orienté
vers 1'étude des traits d'histoire de vie et de la dynamique des petites populations de reptiles,
ce projet me permet de développer de nouvelles collaborations et m'offre 1'opportunité
d'encadrer une étudiante en these (Marianne Mugabo) et une post-doctorante (Manuela
Gonzalez-Suarez). Je renoue en 2007 avec mon laboratoire de post-doctorat en Norvege avec
lequel nous obtenons des financements importants du NFR pour des études expérimentales
sur la dispersion et la dynamique des populations de petits rongeurs (encadrement de la
these d'Alice Rémy). Cette collaboration internationale me laisse un sentiment d'inachevé, la
distance géographique constituant un frein énorme a la supervision d'expériences de terrain
exigeantes. Je ne renouvellerai finalement plus ce genre d'aventure. En parallele, je
m'implique de maniére croissante dans la gestion de la station biologique de Foljuif ou se
situent mes dispositifs expérimentaux et ou travaille une équipe technique qui participe
désormais a mes projets. Tout d'abord en siégeant au comité scientifique du projet de
développement de la station confié a Régis Ferriere. Puis en devenant en 2008 le directeur
adjoint de 1'Unité Mixte de Service CEREEP-Ecotron IleDeFrance que nous créons pour
piloter tous les équipements et tous les projets du site. Cette deuxieme étape de ma carriere
s'acheve autour de I'année 2010: je suis maintenant ce qu'il est convenu d'appeler un
chercheur - manager dans le sens ou mon activité de recherche repose en grande partie sur
des encadrements d'étudiants et des collaborations (et 3 mois de terrain chaque année)
plutét que sur des travaux effectués seuls et parce que j'assure un temps partiel d'activités

de pilotage de la recherche.

En 2010, un événement brutal vient précipiter 1'expansion de mes activités managériales. Le

directeur de I'UMS est démissionné et le projet de la station est remis en cause. Apres



discussion avec 1'équipe scientifique du projet et avec Luc Abbadie de 1'Université Pierre et
Marie Curie, je décide d'occuper la place laissée vacante et de reprendre le projet en main
(au moins provisoirement...). La direction de I'UMS implique une part croissante de mon
temps de travail (actuellement estimée entre 60-80%), la responsabilité de nouveaux projets
passionnants dans le domaine de 1'expérimentation et de 1'écologie des écosysteémes, et la
rencontre avec des chercheurs d'autres spécialités voire d'autres domaines scientifiques, mais
aussi les impondérables charges administratives et réunions sans objectifs clairs dont nous
semblons raffoler en France. En sept années de travail acharné avec Gérard Lacroix, qui est
devenu directeur adjoint de I'UMS entre temps, et avec toute notre équipe, j'estime que nous
avons réussi a construire ce dont nos prédécesseurs révaient au début des années 2000: un
centre de recherche riche de nombreux dispositifs expérimentaux dont certains uniques au
monde, une équipe technique jeune et efficace, une ouverture des dispositifs sur toute la

communauté, et plusieurs labels d'excellence au niveau national et Européen.

Continuer a assurer une activité de recherche dans ces conditions n'aura pas toujours été
chose facile, mais j'espere vous démontrer dans la suite que le chercheur qui sommeille en

moi n'est pas completement mort.

Une vie de chercheur en écologie implique (1) de récolter des données sur le terrain (Norvége, 2005), (2) de creuser, de
construire et de gérer des équipements (Foljuif, 2007), (3) d'encadrer des étudiants et des jeunes chercheurs (ici, une
post-doctorante au CEREEP, Foljuif, 2011), et (4) de recevoir les élus et les autorités de 1'Etat pour des inaugurations
(inauguration de I'Ecotron IleDeFrance en 2016), ... et de rechercher des financements (pas de photo disponible).
Photos CNRS ©
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Synthese

L'écologie est une discipline scientifique relativement jeune dont les ouvrages de référence
situent l'origine dans les travaux de grands naturalistes et biologistes du 19ieme siecle
comme les biologistes de 1'évolution anglais Darwin et Wallace, ou les botanistes von
Humboldt, Warming et de Candolle (Acot, 1994). Le mot lui-méme aurait été utilisé pour la
premiere fois en 1866 par le zoologiste allemand Ernst Haeckel et son étymologie grecque
oikos signifie 'maison' en référence a 1'étude des conditions de vie des especes vivantes (on
parle aussi d'environnement). A son origine, 1'écologie se fonde sur 1'étude par 1'observation
et la comparaison des patrons de distribution et d'abondance des especes dans l'espace (i.e.,
la biogéographie ou macro-écologie) et dans le temps (i.e., la démographie ou écologie des
populations). Les hypotheses et les concepts développés pour expliquer les hétérogénéités de
distribution spatiale et les fluctuations temporelles des especes animales et végétales
conduisent alors les écologues a construire une vision systémique des processus et des
mécanismes qu'on pourrait rassembler dans la discipline de 1'écologie fonctionnelle (Begon et
al., 1996). Cette approche consiste a utiliser une démarche réductionniste afin d'identifier les
mécanismes physiologiques et comportementaux, et donc les traits fonctionnels' au niveau
de I'organisme, qui déterminent les patrons de distribution et d'abondance des especes
(e.g., Irschick et al., 2013; Violle et al., 2007). En pratique, l'intérét des écologues se focalise
sur les propriétés fonctionnelles déterminant la nature et l'intensité des interactions entre les
organismes et leur environnement abiotique, leurs congéneres et/ou les autres especes,
comme les flux d'énergie (par exemple, le métabolisme au repos) et de matiere (par exemple,
le comportement alimentaire). La caractérisation de 1'ensemble de ces traits fonctionnels peut
étre utilisée pour définir la niche d'un organisme vivant; par exemple, la niche trophique est
composée de 1'ensemble des especes et des classes de taille consommées (Bolnick et al., 2003).
Pour les modernes, ces deux approches descriptives et mécanistiques fondent 1'écologie
scientifique actuelle qui peut donc se définir comme "l'étude scientifique des patrons de
distribution et d'abondance des organismes, et des interactions qui déterminent les patrons
de distribution et d'abondance" (Begon et al., 1996; Krebs, 1972).

Historiquement, la construction des théories en écologie a été dominée par une conception
hiérarchique ou pyramidale de l'organisation des systémes biologiques depuis le géne jusqu'a
I'écosysteme et par une prise en compte simplifiée de la biodiversité (Loreau, 2010). Ainsi,
pour schématiser trés grossierement le développement théorique de 1'écologie au 20 siecle,

il était classique de considérer trois niveaux majeurs d'organisation: I'organisme (ou espece),

! Les termes indiqués en gras et italique sont précisément définis dans le glossaire apres la conclusion de la synthese.

11



la communauté (ou ensemble d'especes) et 1'écosysteme (ensemble des especes et de leur
environnement abiotique), et d'organiser cette diversité sous la forme de modeles emboités
dans lesquels une population, une communauté ou un écosysteme sont divisés en
compartiments qui "échangent" de 1'énergie et/ou de la matiere depuis la base de la chaine
trophique jusqu'au sommet (Begon et al., 1996). Cette vision est toutefois remise en cause
par de nombreux travaux récents qui s'intéressent a la diversité et au fonctionnement des
compartiments d'un systéme écologique a chaque niveau d'organisation (organisme,
population, espéce, communauté, etc.) et a la nature des interactions entre et au sein de
chaque compartiment du systeme. Ces travaux démontrent que les systemes écologiques ne
fonctionnent pas comme des systémes emboités mais comme des systémes complexes ou la
biodiversité atteint des niveaux élevés a chaque niveau d'organisation (e.g., Hooper et al.,
2005), ou les liens trophiques et non-trophiques s'organisent sous la forme de réseaux plutot
que de pyramides (e.g., Pike et al., 2008; Thébault et al., 2010), et ou l'identité des agents
biologiques (e.g., les traits fonctionnels d'une espece) est tout aussi déterminante pour la
dynamique du systéme que leur effectif (e.g., Hulot et al., 2000; Suding et al., 2008). On
assiste désormais a une révolution de 1'écologie afin d'embrasser cette diversité de
fonctionnement et d'interactions des systemes vivants, révolution qui passe par une

nécessaire synthese entre des approches évolutives et fonctionnelles (Loreau, 2010).

Ce mémoire se propose d'aborder cette thématique générale sous l'angle de la démographie
qui constitue I'étude quantitative des caractéristiques des populations naturelles animales et
végétales. On posera ici le postulat d'un nécessaire lien entre la diversité d'état et
d'interactions fonctionnelles des individus qui composent une population et les propriétés de
celle-ci. On s'intéressera plus particulierement a la genese et au maintien de la biodiversité
intra-populationnelle, c¢'est-a-dire la diversité entre individus au sein d'une population ou
variation interindividuelle. Le mémoire est organisé sous la forme d'une synthese en trois
sections proposant un résumé conceptuel et méthodologique du champ thématique éclairé
par nos travaux de recherche. Les références pertinentes, issues du travail avec mes
étudiants, sont proposées dans des chapitres indépendants listés apres la synthese. Le texte
de synthese fait directement référence a chaque chapitre des que nécessaire. Dans la premiere
section de synthese, je discute la notion d'individualité biologique en proposant une
définition pratique de l'individu qui me semble pertinente pour 1'étude des populations en
écologie. Je m'attarde longuement dans une deuxieme section sur les sources de variation
interindividuelle en identifiant plusieurs mécanismes clefs, et en particulier le développement
de l'organisme, et en illustrant les promesses et les difficultés d'émergence d'un cadre

conceptuel unificateur de compréhension des causes et des patrons de variation
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interindividuelle. J'entreprends par la suite de présenter certains de nos travaux sous 1'angle
de ce cadre conceptuel unificateur, mais des exemples pertinents de la littérature seront aussi
discutés a chaque fois que nécessaire. La derniére section sera consacrée a une discussion des
enjeux et des méthodes de modélisation de la variation interindividuelle en démographie. A
ma connaissance, il n'existe aucune synthese de la littérature dans le domaine et je propose
donc une revue systématique de toutes les études publiées en discutant les points de
similitude entre ces travaux et les limites actuelles des approches théoriques. A chaque étape,
je propose une terminologie cohérente et une méthodologie adaptée appuyée sur un glossaire
et sur des références aux outils statistiques et mathématiques qui me semblent les plus
pertinents. Je conclus brievement par un ensemble de perspectives a envisager pour orienter

mes travaux futurs.
1 Individu et individualité en biologie

L'individualité est 1'ensemble des qualités qui permettent de distinguer les individus, et donc
ce qui identifie un individu par rapport a un autre. Le dictionnaire Larousse donne plusieurs
définitions du terme individu, qui est issu du latin individuum ou indivisible, et deux
d'entre elles sont applicables a la biologie au sens large: "un étre vivant ou végétal (sic),
distinct et délimité" ou "un élément d'une population statistique"’. Autrement dit, un
individu peut se définir comme un organisme vivant complet et "autonome" qui ne peut étre
ni divisé ni séparé sans perdre les caractéristiques qui lui sont propres® et dont les propriétés
sont mesurables et comparables au sein d'une population. On appelle phénotype 1'ensemble
des manifestations des propriétés de cet individu et génotype 1'ensemble de ses genes. Une
autre définition de la notion d'individu en biologie serait de dire qu'il s'agit de la plus petite
entité fonctionnelle, autonome, séparable mais indivisible d'une population d'un organisme
vivant (Figure 1).

Dans la pratique, il semble aisé d'identifier et donc d'étudier un individu défini de cette
maniere dans une population d'organismes solitaires comme chez de nombreuses especes de
métazoaires (par exemple, chaque oiseau constitue un individu dans une population de
mésanges), de végétaux supérieurs (par exemple, chaque rosier dans un jardin correspond a
un individu) ou méme pour certains micro-organismes (par exemple, chaque bactérie dans
une boite de culture correspond a un individu, Ackermann, 2015). Cette définition de
l'individu restreinte a l'organisme se heurte cependant a un certain nombre de difficultés
chez les especes caractérisées par une organisation coloniale (une colonie d'ascidies constitue

t'elle un individu ou doit on considérer chaque ascidie dans la colonie comme un individu?),

2 http://www larousse fr/dictionnaires/francais/individu/42657
% https:/ /fe.wiktionary.org/wiki/individu

13



chez des organismes a reproduction clonale ou parthénogénétique (chez une plante supérieure
a reproduction clonale végétative, doit on considérer le clone ou genet comme un individu ou
au contraire la plante ou ramet?) ou encore dans le cas d'associations symbiotiques ou
commensales ou les frontiéres de 1'organisme sont floues (par exemple, 1'association
obligatoire entre un arbre et un mycorhize symbiotique peut elle étre qualifiée d'individu?, et
quid de 1'association entre une espéce animale et végétale et son microbiome qui compte

parfois plus de cellules que 1'organisme lui-méme?).

Mother ramet

Daughter ramet

\lp
\\

&
oy, O .
L @ )

|
Genet

Figure 1. L'individu biologique illustré a travers quelques cas spécifiques. Haut gauche, un individu
organisme: une colonie de lions de mer (Otaria flavescens) au large de la ville de Lima au Pérou (J.-F. Le
Galliard). Haut droite, une collection d'individus de la bactérie pathogéne Staphylococcus aureus de taille
quasiment uniforme (CDC ©). Bas gauche, la morphologie clonale d'un fraisier associe plusieurs "plantes" (ou
ramets) au sein du méme clone (ou genet) rendant la définition du concept biologique d'individu compliquée
(Figure 1 dans Waters & Watson, Front. Plant. Sci. 2015, doi : 10.3389/ftpls.2015.00814). Bas droite, une
plante du désert californien & reproduction sexuée ol ramet et genet sont confondus (J.-F. Le Galliard).
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Ces exceptions rendent le concept d'individu en biologie plus difficile a cerner qu'il n'y parait
au premier abord car les systémes vivants sont majoritairement organisés sous la forme de
collaborations entre des structures variées et hétérogenes et que 1'individu organisme
représente seulement un cas particulier d'organisation du vivant (Wilson et al., 2017). En
conséquence, 1'individualité biologique a fait historiquement 1'objet de nombreux débats
théoriques et philosophiques qu'il serait difficile de résumer ici (Buss, 1987; Clarke, 2010;
Gould et al., 1999; Michod, 1999; Wilson, 1999). Dans la littérature spécialisée du domaine,
la notion d'individu biologique, vu comme une unité d'organisation du vivant cohérente et
bien définie, semble étre désormais abandonnée dans la mesure ot aucune définition unique
de ce concept ne semble possible: les contours des systemes vivants sont trop flous et
variables, les individus biologiques sont souvent organisés comme des emboitements de
plusieurs individualités, et plusieurs disciplines ont développé leur propre concept de la
notion d'individu (Clarke, 2010). En écophysiologie, l'individu peut inclure une sous-partie
d'un organisme (i.e., un organe), un organisme (voir la définition de l'individu organisme
donnée dans le premier paragraphe) ou méme une collection d'organismes (Wilson et al.,
2017). Pradeu (2016) propose par exemple que l'individu physiologique soit défini comme une
unité biologique dont le fonctionnement est régulé: il est donc unique (il ne fait qu'un et ne
peut étre divisé), défini (il dispose de frontieres claires avec le monde extérieur) et stable ou
persistant (en référence a la notion d'homéostasie en physiologie). Ce méme auteur suggere
que le métabolisme et I'immunité fournissent les clefs pour la compréhension et la description
de l'individu physiologique: "un individu est un ensemble fonctionnellement intégré constitué
de structures hétérogenes qui sont localement interconnectées par des interactions
(métaboliques) et controlées par des interactions immunitaires systémiques' (Pradeu, 2016).
Cette définition place 1'organisme, son fonctionnement et son développement au coeur de la
notion d'individu. En biologie évolutive, l'individu a été défini comme l'interacteur (une
entité dont les interactions avec l'environnement déterminent le succes différentiel d'un
réplicateur donc il est le véhicule), l'individu Darwinien (un membre d'une population
Darwinienne au sens de la génétique évolutive) ou encore l'individu évolutionnaire, donc une
unité biologique du point de vue de la sélection (Gould et al., 1999). La population
Darwinienne est une collection d'objets qui se caractérise par la variation, 1'hérédité et un
différentiel de valeur sélective. Selon cette définition, il est possible d'étendre le concept
d'individualité a des unités de sélection naturelle comme les genes, les cellules, les
populations, ou les especes (Gould et al., 1999). L'histoire évolutive serait marquée par
plusieurs transitions dans l'individualité, c¢'est-a-dire dans le degré de dépendance et
d'organisation entre des unités évolutionnaires indépendantes comme des cellules

individuelles dans un organisme multicellulaire (Michod, 1999).
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Figure 2. Le concept d'individu biologique englobe plusieurs acceptations chevauchantes du concept d'individu
en biologie: le concept d'individu physiologique défini comme organisme fonctionnel, indépendant et
identifiable; le concept d'individu évolutionnaire défini comme unité de variation, sélection et transmission; et le
concept d'individu écologique défini comme communauté fonctionnelle d'especes (tiré de Pradeu, 2016).

On voit donc que l'on considere maintenant 1'individu biologique comme une notion
polysémique (Figure 2) impliquant au moins deux dimensions plus ou moins indépendantes®:
la dimension physiologique (unité discrete de structure, de fonctionnement, et de régulation)
et la dimension évolutionnaire (unité discrete d'interaction, de reproduction différentielle et
de transmission). Dans le cadre de ce mémoire, nous développerons une synthese basée sur
une vision écologique centrée sur ['individu organisme défini plus haut. L'individu organisme
demeure le concept de l'individu le plus fréquemment utilisé en écologie (au point que les
deux notions d'individu et d'organisme soient utilisées de maniere interchangeable) et
l'individu organisme constitue une unité de sélection pertinente en biologie évolutive.
Deuxiemement, cette définition de l'individu me semble utile a des travaux dont 1'objectif
essentiel est de comprendre comment la diversité phénotypique au sein d'une espece émerge
et influence la dynamique des populations de cette espéece. Le niveau de l'individu organisme
est approprié car il est intermédiaire entre celui du gene-fonction et celui de la population-
dynamique (Clutton-Brock et al., 2010; Uchmanski et al., 1996), et constitue 1'échelle
pertinente pour la description du développement et de la variabilité (Nussey et al., 2007;
Schlichting et al., 1998; West-Eberhard, 2005). Enfin, chez les especes étudiées dans mes
travaux de recherche, 1'organisme demeure pour des raisons pratiques et méthodologiques un

niveau particulierement approprié: les individus organismes sont clairement séparés et

1 Wilson J, 1999. Biological individuality: the identity and persistence of living entities: Cambridge University Press.
propose méme jusqu'a six notions d'individu: 1'individu particulier, historique, fonctionnel, génétique, développemental et

unité de sélection.
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séparables, les propriétés écologiques sont des fonctions émergentes de la physiologie et du
comportement de 1'organisme en interaction avec son environnement, et les approches que
j'ai développées se concentrent sur la variation phénotypique plutét que génotypique. Pour
des raisons de simplicité, on utilisera donc désormais le terme individu en lieu et place du

concept d'individu organisme défini plus haut.
2 Quantification et caractérisation de la variation interindividuelle

2.1 Un trait phénotypique mesuré dans un environnement constant

Imaginons un individu élevé isolément et dont 1'histoire de vie puisse étre caractérisée depuis
sa conception jusqu'a sa mort dans le méme environnement. Imaginons de plus une étude qui
aurait pour objectif de quantifier les différences phénotypiques observées dans une population
(un échantillon) de tels individus. Pour clarifier la terminologie, on dira que ['état d'un
individu correspond a la valeur réelle du phénotype de cet individu et que ['observation d'un
individu est une mesure de cet état effectuée a l'aide d'un ensemble de procédures ad hoc.
Par exemple, un jeune lézard est caractérisé par une taille réelle a la précision micrométrique
de 53,211 mm et une mesure de cette taille par un dispositif photographique donne la valeur
de 53,1 mm. La valeur du phénotype mesurée dans telle étude idéale pourrait varier entre
observations pour trois raisons fondamentales. Premierement, a un dge (ou a un stade de
vie) donné du développement de l'individu et pour un sexe (ou pour un statut sexuel) donné,
deux mesures identiques prises indépendamment sur deux individus dans le méme état
peuvent différer du fait de ['erreur instrumentale de mesure. De méme, deux individus dans
un état différent peuvent présenter le méme phénotype observé si la résolution instrumentale
de la mesure est trop faible. Résolution et précision de la mesure influencent donc la
variation observée entre individus dans une population (Wolak et al., 2012). Deuxiémement,
des mesures répétées dans le temps peuvent différer au sein du méme individu car le
phénotype évolue le long d'une trajectoire naturelle de développement, ou ontogenése.
C'est bien évidemment le cas pour certaines caractéristiques morphologiques et
physiologiques qui peuvent évoluer de maniere tres importante au cours de la vie d'un
individu, et en particulier pendant des stades clefs de développement juvénile, de la
maturation sexuelle ou de la reproduction (e.g., Le Galliard et al., 2006). Mais c'est aussi le
cas des traits comportementaux, des performances locomotrices et biomécaniques, ou des
autres traits fonctionnels. On parlera pour qualifier ces changements de variation intra-
individuelle au sens large ou d'ontogénie. Enfin, deux mesures effectuées sur deux individus
différents peuvent différer parce que ces individus sont effectivement dans un état différent a

un age ou un stade de vie donné. C'est cette source de variabilité, et seulement celle-ci, qui
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nous intéressera par la suite et qu'on appellera variation interindividuelle ou hétérogénéité
individuelle. Dans le cas précis de cette étude, des différences d'état sont possibles parce
e \ N , . s . .
que les individus n'ont pas le méme génotype (variation génétique) ou parce qu'ils sont issus
de parents n'ayant pas été confrontés au méme environnement (variation environnementale

décalée, par exemple via des effets maternels) ou pour une combinaison des deux

(interaction entre génotype et environnement maternel, par exemple; Figure 3).

Figure 3. Quelques exemples de variation interindividuelle observée chez divers organismes vivants. Haut
gauche, variation de coloration mélanique entre morphes discrets chez la vipere aspic ( Vipera aspis) en Europe.
Cette variation est déterminée en partie génétiquement par des genes contrélant la synthése de mélanine
(Figure 1 publiée dans Ducrest et al., 2013) © 2013 The Linnean Society of London. Haut droite, variation
continue de taille chez des individus adultes du saumon de Chinook (Oncorhynchus tshawytscha, photographie
de Paul Frater). Bas gauche, variation stochastique développementale de taille entre des clones élevés dans les
mémes conditions chez la crevette (Procambarus anneli) en laboratoire (Figure 1F dans Vogt et al., 2008) ©
Indian Academy of Sciences 2015. Bas droite, phénotypes floraux chez la pomme de terre sauvage (Solanum
ruiz-lealit) induits par des variations épigénétiques de I'ADN (Figure 2 dans Marfil et al., 2009) © Marfil et al.
Licensee BioMed Central Ltd. 2009. Chez cette espece, des différences de patrons de méthylation de I' ADN
induisent une instabilité développementale de la morphologie florale.
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Une autre possibilité moins connue se produit quand des différences phénotypiques sont
observées en l'absence de toute différence génétique et environnementale du fait du bruit
développemental. Ce bruit, étudié plus spécifiquement dans le cas de 1'asymétrie
fluctuante (Debat & David, 2001, Wauters, Dhondt, Knothe et al., 1996), peut étre
uniquement quantifié par des études tres contrdlées en laboratoire sur des lignées isogéniques
(Figure 3). Pour certains auteurs, il s'agirait alors d'une variation environnementale
résiduelle quand des individus génétiquement identiques sont placés dans des conditions
séverement controlées mais jamais parfaitement identiques (Debat et al., 2001). Le bruit
développemental traduirait donc la plasticité minimale d'un génotype, et des mécanismes
adaptatifs de canalisation du développement en limiteraient la portée. Pour d'autres, le
bruit développemental serait au contraire la manifestation du "hasard" intrinseque du
développement tant au niveau cellulaire que de celui de 1'organisme (e.g., Raser & O'Shea,
2004). De fait, il participerait de la capacité d'organismes clonaux ou parthénogénétiques a
produire de la variabilité phénotypique a tout age de la vie en 1'absence de différences
environnementales (Vogt, Huber, Thiemann et al., 2008, Kain, Stokes & de Bivort, 2012,
Ackermann, 2015).

Les différences générées par le bruit développemental dans des conditions de laboratoire
peuvent étre significatives, et des études en conditions tres contrdlées suggerent clairement
qu'elles ne peuvent pas étre seulement expliquées par une plasticité minimale du génotype.
Le concept de bruit stochastique développemental a été proposé pour décrire cette source de
variation phénotypique (Vogt, 2015). Par exemple, Kain et al. (2012) ont mis en évidence
des différences de comportement phototactique non génétiques, non environnementales, non
héritables, non attribuables a des erreurs de mesure et largement supérieures a la variation
attendue au hasard chez la Drosophile, méme dans des conditions parfaitement standardisées
d'élevage et de test des individus. De méme, en ré-analysant des données de photosensibilité
de la décision de production d'ceufs de diapause chez les Daphnies, Lajus & Alekseev (2004)
suggerent que plus de 90% de la variation phénotypique de ce trait de vie dans une
expérience en conditions controlées serait explicable par du bruit développemental. Enfin,
une étude sur des cochons démontre 1'existence de types comportementaux individuels qui
sont aussi variables dans une (petite) population obtenue par clonage que dans la souche

parentale génétiquement hétérogene (Archer et al., 2003).

Si les mécanismes exacts du bruit stochastique développemental et leur importance dans les
populations naturelles d'organismes complexes ne sont pas encore parfaitement compris, des
études sur des cellules isolées in vitro ou des organismes modeles de la biologie moléculaire et

cellulaire suggerent que ce bruit impliquerait des processus stochastiques de régulation de
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I'expression des genes et de la différenciation cellulaire spatiale au cours de 1'embryogenese
(Vogt, 2015). De plus, il a été démontré que 1'état épigénétique de 1' ADN, via la structure
de la chromatine associée aux chromosomes et les patrons de méthylation des régions
codantes ou non codantes de ' ADN, pouvait influencer la variabilité de transcription de
genes clefs du développement et donc contribuer au bruit développemental (Vogt, 2015;
Whitelaw et al., 2010). Ainsi, le bruit développemental stochastique pourrait étre en partie
expliqué par des différences d'état épigénétique de I' ADN, au moins de certains tissus, entre
individus et des effets épigénétiques en cascade sur des processus développementaux
intrinsequement stochastiques a 1'échelle intra- et inter-cellulaire.

La majorité des études en populations naturelles (dont les notres) considére que cette
variance phénotypique résiduelle non explicable par 1'environnement, le génotype ou des
erreurs de mesure est une nuisance ou un bruit sans intérét biologique. Les résultats pour le
moins surprenants obtenus en laboratoire sur le bruit développemental stochastique invitent
a s'interroger sur cette hypothese et sur la contribution des facteurs développementaux non-
génétiques et non-environnementaux a la variation phénotypique en populations naturelles.
Une voie d'approche possible pourrait consister a tenter de séparer les causes génétiques et
épigénétiques de la variation phénotypique par des approches de génomique-épigénomique
des populations (e.g., Johannes et al., 2009). Notons cependant que les variations
épigénétiques de ' ADN sont impliquées a la fois dans le bruit développement stochastique
comme indiqué ci-dessus, mais aussi dans le développement (notamment la différenciation
tissulaire chez les organismes pluricellulaires) et la plasticité phénotypique (donc, sous
influence des conditions environnementales). De plus, certaines différences épigénétiques sont
potentiellement transmissibles de parents a enfants, et peuvent donc contribuer a des
processus d'évolution non génétique (Danchin, 2013; Danchin et al., 2011). L'existence de
déterminants épigénétiques de la variation interindividuelle complique considérablement la
tache de l'expérimentateur qui souhaite comprendre les causes de la variation dans les

populations naturelles.

Quelles qu'en soient les causes, la variation interindividuelle peut prendre deux formes
distinctes. Les individus peuvent présenter une différence d'état moyen, c'est-a-dire que le
score moyen du phénotype au cours de la vie (ou en pratique de la durée de 1'étude) differe
de maniere systématique et permanente entre individus. Cette forme de variation
interindividuelle permanente porte plusieurs noms dans la littérature: (i) état de l'individu,
en particulier son état physiologique interne, en référence a toute variation de statut
indépendamment de 1'dge et du sexe (McNamara et al., 1996); (ii) différence de qualité

intrinseque, de qualité génétique ou de condition (Bergeron et al., 2011; Pitcher et al., 2003),
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bien que les notions de qualité et condition soient sujettes a caution dans la mesure ou
plusieurs acceptations de ce terme existent (Wilson & Nussey, 2010); (iii) hétérogénéité
démographique persistante ou fixe (Cam et al., 2016; Cam et al., 2002), et plus
spécifiquement variation latente quand les différences entre individus ne peuvent pas étre
expliquées par des caractéristiques observées; ou encore (iv) valeur sélective individuelle ou
idiosyncratique (Armitage, 1987; Pettifor et al., 1988; Tuljapurkar et al., 2009a), un concept
difficilement acceptable dans la mesure ou la valeur sélective est généralement déterminée &
la fois par le phénotype de l'individu et les conditions environnementales et doit donc étre
définie a 1'échelle de la population et pas de l'individu (e.g., Wilson, 2004). Par ailleurs,
personnalités, tempéraments ou "coping style" sont fréquemment utilisés comme des
synonymes du concept de variation interindividuelle en écologie comportementale (Gosling et
al., 1999; Koolhaas et al., 1999; Réale et al., 2007; Wilson et al., 1994). Les individus
peuvent aussi différer par la dynamique de leurs trajectoires développementales de telle sorte
que la variation interindividuelle s'exprime de maniere différente selon 1'age ou le stade de
vie. Par exemple, la variation de taille entre individus peut étre marquée a la naissance puis
disparaitre du fait d'une croissance compensatoire juvénile (Uchmanski, 1985). Au contraire,
les différences de taille peuvent s'accentuer au cours de la vie (voir Pfister et al., 2002 pour
une syntheése et une analyse par modélisation). Cette forme de variation interindividuelle est
donc dynamique au cours de 1'ontogénie et peut conduire a des différences de hiérarchie entre

les individus au cours du temps (Cam et al., 2016).

Autrement dit, la quantification de la variation d'état entre individus est loin d'étre triviale,
méme dans le cas le plus simple, car elle dépend d'un "bon" modele sous-jacent pour décrire
les différences entre individus et peut étre biaisée par 1'erreur de mesure. Une premiere
solution consiste & améliorer la précision et la répétabilité instrumentale des mesures (définie
comme la minimisation de la variation d'une mesure effectuée dans les mémes conditions
instrumentales par le méme expérimentateur sur la méme population). La Table 1 présente
des valeurs de répétabilité estimées a l'aide de mesures répétées sur les mémes sujets (calculé
comme le coefficient de corrélation intraclasse noté R, Wolak et al., 2012) et des exemples de
recommandations que nous avons suivies au cours de nos études pour améliorer la fiabilité de
nos mesures (diminuer le biais et réduire la variance). Sauf pour des mesures morphologiques
de taille, de forme ou de coloration qui sont souvent plus faciles a standardiser, il persiste
malheureusement une variabilité résiduelle significative dans la majorité de nos travaux. Une
faible répétabilité des mesures (< 0.8) est ainsi la norme pour les performances locomotrices
(Bennett et al., 1990), les traits comportementaux (R entre 0.3 et 0.4 indépendamment du

temps entre les mesures, Bell et al., 2009), les dépenses énergétiques basales (R entre 0.6 et
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0.8 indépendamment du temps entre les mesures, Nespolo et al., 2007) ou les concentrations

plasmatiques de glucocorticoides chez les oiseaux (R entre 0.1 et 0.2 , Holtmann et al., 2017).

Table 1. Synthese des données sur 1'erreur de mesure dans les caractérisations phénotypiques effectuées au

cours de nos travaux. Le coefficient de répétabilité R a été calculé a partir de 1'estimation du coefficient de

corrélation intra-classe d'une analyse en mesures répétées de mesures identiques réalisées au moins deux fois sur

les mémes individus & des intervalles de temps tres courts (en général, la méme journée). Un ordre de grandeur

est indiqué quand plusieurs mesures indépendantes ont été obtenues au cours de différentes études.

Trait phénotypique | Protocole de mesure | Source d'erreur | R | Recommandations Référence
Morphologie, forme et coloration
Masse corporelle Balance électronique Calibration de la > 0.99 | Mesure tres fiable Non pub.
balance et contenu
stomacal
Taille corporelle Elongation sous une Force d"étirement et > 0.95 | Corriger pour les biais entre | Non pub.
regle graduée résistance de observateurs, améliorer la
l'individu précision
Taille des membres Mesure avec pied a Lecture par pression > 0.90 | Protocole strict et correction | Non pub.
locomoteurs coulisse au niveau des du pied a coulisse et pour les biais entre
structures osseuses visée des commissures observateurs, améliorer la
Taille et forme de la téte | Mesure avec un pied a > 0.95 | précision Non pub.
coulisse au niveau des
structures osseuses
Brillance de la peau Réflexion totale par un Position du point de 0.50- Bonne visée des zones (Cote et al.,
spectrophotometre mesure, angle de la 0.70 colorées, controle de 1'angle, | 2008b; Fitze
Coloration de la peau Courbes de réflexion sonde et calibration 0.60- augmenter le nombre de et al., 2009;
(forme) par un instrumentale sur 0.80 mesures Martin et al.,
spectrophotometre blanc de référence 2013)
Physiologie
Dépenses énergétiques Calorimétrie indirecte Calibration 0.60# Standardiser les conditions Travaux en
basales par respirométrie en flux | instrumentale, état de des tests, mesurer sur des cours
ou en chambre fermée l'individu, temps longs, ajuster la
dans une chambre température, précision instrumentale a la
climatique régulée en comportement et masse corporelle de la
température habituation de population d'étude
l'individu
Pertes hydriques totales Perte de masse dans une | Précision de pesée, 0.07 Standardiser les conditions Travaux en
chambre fermée dans production de feces, des tests, mesurer sur des cours
une étuve régulée en état de l'individu, temps longs
température activité
Réponse inflammatoire Injection de PHA* dans Précision de la 0.4- Standardiser les conditions (Mugabo et
(immunité) un membre et mesure de | mesure, différence 0.7 du test, effectuer une al., 2015)
1'épaississement par un avec un controle sans injection controle,
spessimetre de précision agent mitogene, durée conditionner avant la
de l'inflammation, mesure par une injection de
effets mémoires préparation
Concentration Prise de sang et dosage Calibration 0.5-0.6 | Choisir la bonne gamme de (Mell et al.,
plasmatique de en laboratoire instrumentale (R > calibration, effectuer des 2016;
corticostérone 0.9) et statut de inter-calibrations, et surtout | Mugabo et
l'individu standardiser le statut de al., 2017)
Concentration 0.96- l'individu et les conditions (Josserand et
plasmatique de 0.98 de prélevement al., 2017)
triglycérides
Défenses antioxydantes 0.9 (Josserand et
et stress oxydatif al., 2017)
Performances biomécaniques
Vitesse de sprint Mesure de la vitesse Statut de l'individu, 0.4-0.5 | Homogénéiser la (Artacho et
maximale courue sur une | température du test, température, exclure les al., 2013)
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piste et une courte
distance

motivation de
I'animal,

observations aberrantes
(individus non motivés),

Endurance Mesure de la distance- expérimentateur >0.70 | éviter les situations de (Le Galliard
durée d'une course de fatigue et al., 2004)
demi-fond sur une piste (Le Galliard
jusqu'a épuisement et al., 2004)

Comportement individuel

Préférences thermiques Gradient thermique et Nature du dispositif 0.6 Standardiser les conditions (Artacho et
mesures répétées de techniques, du test, effectuer de al., 2013)
température corporelle instrument de mesure, nombreuses mesures, exclure

heure de mesure et les données au repos
statut de l'individu

Exploration-activité Déplacements Conditions du test, 0.5-0.7 | Standardiser les conditions (Le Galliard
locomoteurs dans une durée de la mesure, du test, effectuer de et al., 2013)
arene neutre statut de l'individu, nombreuses mesures, exclure

Témérité, prise de risque | Réponse a une habituation, biais 0.3-0.5 | les données aberrantes, (Le Galliard
simulation d'attaque d'expérimentateur mesurer sur des longues et al., 2015;

durées si pertinent Mell et al.,
2016)

Sociabilité Réponse a une odeur de 0.3-0.5 (Le Galliard
congéneres et al., 2015)

Agressivité Réponse de morsure au 0.5 (Mell et al.,
rapprochement d'un 2016)

objet

* PHA = phytohaemagglutinine, une protéine végétale utilisée comme agent mitogene; # = mesuré pendant 21

jours de maniére répétée au laboratoire

Les causes de cette faible répétabilité sont variables et restent encore largement discutées:

précision et sensibilité instrumentale, biais subtils dans les conditions environnementales des

tests, mécanismes d'habituation des sujets au dispositif de mesure, ou encore fluctuations

circadiennes non controlées. Une deuxiéme solution proposée quand il n'est pas possible de

réduire plus substantiellement 'erreur de mesure consiste a effectuer un grand nombre de

mesures répétées sur le méme individu pour estimer le score moyen individuel de maniére

plus précise, quitte parfois a réduire la taille de 1'échantillon total (Dingemanse et al., 2013).

Les détails exacts de 1'optimisation du protocole d'échantillonnage dépendent des objectifs,

des composantes de variance a estimer et des contraintes logistiques de 1'étude.

L'optimisation du protocole est donc généralement difficile & effectuer a priori sans

information préalable sur la population d'étude et demeure souvent un veeux pieux plus

qu'une pratique quotidienne du chercheur.

Quelque soit le protocole utilisé pour échantillonner la variation interindividuelle, on

disposera donc d'un certain nombre (si possible élevé) de mesures répétées effectuées sur le

méme échantillon d'individus. L'outil statistique le plus approprié pour analyser les patrons

de variation entre individus a 1'aide d'un tel jeu de données est le modele mixte univarié qui

peut s'écrire comme:

Yi Z(ﬁ1+ﬂlﬂ2+“+ﬁbT)+zi + &jj
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Equation 1




ou 7 indexe 1'individu, j indexe la mesure pour un individu, 7 est le nombre de répétitions de
la mesure, z est une variable aléatoire décrivant la variation de la moyenne de y entre
individus (une variable aléatoire normale de moyenne zéro et d'écart type oz) et ¢ est la
résiduelle du modele (erreur de mesure ou variance intra-individuelle, cf. supra). La variance
intra-individuelle (écart type o¢) quantifie une forme de plasticité intra-individuelle non
controlée (Westneat et al., 2014). Dans ce modele statistique, les variations de moyenne du
caractere entre mesures sont estimées par la partie fixe du modele alors que la partie

aléatoire permet d'estimer la variance interindividuelle (022) et le coefficient de répétabilité

(R = ) donné dans la Table 1 (Nakagawa et al., 2010).

042

0,%2+0¢?
On notera que ce modele n'estime pas la valeur du trait pour chaque individu qui est
souvent d'un intérét crucial dans 1'étude mais qui nécessiterait un modele a effet fixe
généralement considéré comme sur-paramétré et inefficace. Le modele estime uniquement la
variance du trait entre individus sous 1'hypotheése d'une distribution gaussienne - on parle
parfois aussi d'hétérogénéité latente ou cachée car cette approche est analogue a la
philosophie de 1'utilisation d'une variable latente pour modéliser 1'hétérogénéité individuelle.
Cependant, le modele peut étre utilisé pour prédire le phénotype de chaque individu a l'aide
des estimations des effets aléatoires a chaque niveau de z, encore appelées meilleurs
estimateurs linéaires non-biaisés (ou BLUPs en anglais). L'estimation des BLUPs est loin
d'étre triviale comme 1'expliquent rapidement Pinheiro & Bates (2000, page 85): "bien que
techniquement les effets aléatoires ne soient pas des parametres du modele statistique, ils se
comportent d'une certaine maniere comme des parametres et souvent nous souhaitons en
"estimer" la valeur. Les modes conditionnels des effets aléatoires fournissent les meilleurs
estimateurs linéaires non-biaisés". L'extraction et 1'utilisation des BLUPs pour faire des
prédictions sur les patrons de variation et de covariation du phénotype individuel est un
exercice périlleux et a été critiqué, notamment pace que la variance des BLUPs est une
mesure biaisée de la variance interindividuelle (Hadfield et al., 2010). Une alternative
consiste a utiliser les modeles de mélange ou la population est séparée en groupes distincts
d'individus (Péron et al., 2010; Plard et al., 2015).

Ce modele peut étre étendu pour quantifier la variation interindividuelle d'un phénotype qui
varie au cours du temps, comme la taille corporelle au cours de la croissance. Par exemple,
on peut modéliser les changements non-linéaires du phénotype au cours du temps par:

yi = f(05,b, 0, b3 t)+ 2, (By, by, D) + 65 Equation 2

ou fest une fonction du temps (une ontogénie) a n parametres b et ou z est un ensemble de

n variables aléatoires décrivant la variance-covariance interindividuelle de chaque parametre
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de I'ontogénie. Dans cette situation, il est nécessaire soit de disposer d'une mesure fiable et
répétable du phénotype (ce qui est généralement le cas pour la masse ou la taille corporelle)
a chaque age de la vie soit de répéter les mesures a la fois au cours de la vie de chaque
individu (pour estimer la variabilité intra-individuelle développementale) et a chaque age de
la vie (pour estimer l'erreur de mesure par dge). La Figure 4 donne un exemple de variation
interindividuelle d'ontogénie pour une courbe de croissance typique d'un vertébré ectotherme
comme le lézard vivipare (Fitze et al., 2008; Le Galliard et al., 2010). La Table 2 donne des
mesures de répétabilité obtenues au cours de 1'ontogenese pour plusieurs traits phénotypiques

étudiés dans nos travaux.
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Figure 4. Courbes de croissance individuelle de 1ézards vivipares depuis la naissance jusqu'a 1'dge de quatre
ans dans un environnement commun. Les lézards grandissent rapidement tO0t dans la vie puis atteignent une
taille asymptotique apres la reproduction bien que la croissance soit indéterminée et ne s'arréte jamais. La taille
museau-anus (SVL) différe significativement entre individus a la naissance de méme que le taux de croissance

exponentiel et la taille asymptotique. Photographie de Jason Steel, 2012.

Dans la pratique, 'analyse des variations interindividuelles d'ontogénie est possible si on
peut collecter des mesures répétées fiables, sans données manquantes et sans disparition non-
aléatoire des individus. En populations naturelles, ou les conditions pour satisfaire ces pré-
requis sont rarement réunies, les résultats issus des modeles statistiques d'évaluation de
I'hétérogénéité individuelle doivent donc étre considérés avec énormément de précaution
(voir Baron et al., 2010; Fitze et al., 2008; Rémy et al., 2011 pour des données chez un
campagnol, un serpent et le 1ézard vivipare). Par exemple, dans une population naturelle de
lézards vivipares, la survie mensuelle moyenne est de 84-88 % et le taux de capture est de
'ordre de 60-80% pour un effort "standard" de quelques jours de recherche dans la

population. Toute séquence de mesures répétées comprend donc un nombre faible de mesures
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tard dans la vie et de nombreuses données manquantes. Notre expérience est que les

estimations de variation-covariation interindividuelle sont alors tres sensibles a la nature du

jeu de données (par exemple, si on retient toutes les données ou seulement les données

d'individus observés jusqu'a tard dans la vie) et aux données manquantes. Un autre

probléme concerne celui des phénotypes binaires ou catégoriels (comme le statut de

reproduction, de dispersion, ou la survie). Par définition, certains de ces phénotypes ne

peuvent étre observés qu'une seule fois dans la vie. De plus, I'état d'un individu & un

moment donné dans la population n'est pas forcément connu si l'individu n'est pas capturé.

La modélisation de la variation interindividuelle dans ce contexte nécessite d'utiliser des

analyses longitudinales avec des effets aléatoires ou des variables latentes (Cam et al., 2016;

Péron et al., 2016). Cette technique a été utilisée par exemple pour quantifier la variation

interindividuelle de la probabilité de survie et de reproduction chez des oiseaux marqués et

suivis en conditions naturelles (Knape et al., 2011).

Table 2. Synthése de nos études quantitatives de 1'hétérogénéité individuelle. Le coefficient de répétabilité R

a été calculé a partir de l'estimation du coefficient de corrélation intra-classe d'une analyse en mesures répétées

de mesures identiques réalisées au moins deux fois sur les mémes individus a des intervalles de temps

relativement longs par rapport au cycle de vie (voir les détails). La qualité et la puissance statistique des

estimations de composantes de variance (variance interindividuelle, erreur de mesure, variance résiduelle) est

discutée dans 'appendice d'un de nos articles (Le Galliard et al., 2015).

peau (brillance, chroma caroténoide,
chroma UV, etc.)

stade juvénile et 1'dge de 4 ans sont différents entre
individus (mesures répétées 1-3 fois par an, N=155)

Trait phénotypique Contexte de 1'étude et résultat principal R Références

Taille museau-anus (lézard) Les parametres décrivant la croissance non linéaire en ~ 0.3-0.5 (Fitze et al.,
taille de lézards varient significativement entre individus 2008)
(mesures répétées jusqu'a 'dge de 3-4 années, N=42)

Traits décrivant la couleur de la Les parametres décrivant la couleur de la peau entre le 0.3-04 Non pub.

Comportements individuels
d'exploration et de sociabilité
(campagnol)

Le comportement individuel entre la fin de la lactation
et la maturation sexuelle n'est pas répétable (3 mesures
a trois ages, 1 mesure par age, intervalle de temps de 20
jours environ, N=50)

Sociabilité: ~ 0.0
Exploration : 0.12*

(Hoset et al.,
2011)

corticostérone (1ézard)

basal & un moment donné et les taux mesurés un-trois

Réponse inflammatoire a l'injection Il n'existe généralement pas de corrélation entre la <0.1 (Josserand et al.,
de PHA (lézard) réponse inflammatoire une année et la réponse 2017; Mugabo et
inflammatoire 1'année suivante quelque soit la classe al., 2010;
d'age et de sexe Mugabo et al.,
2011; Mugabo et
al., 2015)
Taux basal circulant plasmatique de Il n'existe généralement pas de corrélation entre le taux | <0.1 (Josserand et al.,

2017; Mugabo et

restriction alimentaire seulement (1 mois, N=120)

mois ou une année plus tard al., 2017)
Capacité d'endurance (lézard) Les différences interindividuelles de capacité Restreint: 0.37 (Le Galliard et
d'endurance sont répétables dans des conditions de Bien nourri:~ 0.0 al., 2004)

Comportements individuels
d'exploration (1ézard)

Le comportement exploratoire d'un jeune lézard est
faiblement consistent d'une année de naissance a l'année
suivante (2 mesures a deux ages, 1 mesure par age,
intervalle de temps de 11 mois environ)

N=50: 0.15 (Le Galliard et
al., 2013)
N=200: 0.14 (Le Galliard et

al., 2015)
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Comportements individuels de Le comportement social d'un jeune lézard n'est pas ~0.0 (Le Galliard et

sociabilité (1ézard) consistent d'une année de naissance a l'année suivante al., 2015)
(N=200)

Comportements individuels de prise La témérité d'un jeune lézard n'est pas consistent d'une | ~ 0.0 (Le Galliard et

de risque (1ézard) année de naissance a l'année suivante (N=200) al., 2015)

* R significatif mais comprenant une répétabilité intra-mesure car l'exploration a été mesurée dans 3

compartiments d'une aréne neutre conjointement au méme moment.

Les applications de ces méthodes statistiques a nos travaux sont présentées dans la Table 1
pour les mesures de répétabilité instrumentale qui sont basées sur des observations répétées a
court terme, et dans la Table 2 pour les mesures de variation interindividuelle au cours de
I'ontogénie. L'erreur de mesure est généralement substantielle, surtout pour les traits
comportementaux, et la variance interindividuelle au cours du cycle de vie est logiquement
aussi plus faible pour ces traits du phénotype. Le chapitre 1 donne un exemple d'étude
quantitative de la variation interindividuelle de coloration chez des lézards a l'aide de scores
moyens de mesures répétées, alors que le chapitre 2 consiste en une étude du développement
de la variation interindividuelle des comportements au cours de la croissance juvénile et de la

maturation sexuelle chez un campagnol.

2.2 Un trait phénotypique mesuré dans plusieurs environnements

La situation discutée dans la section 2.1 correspond a un cas d'école simple dans la mesure
ou la majorité des organismes vivants occupent des habitats variables dans le temps et dans
'espace, sont soumis a des contextes sociaux variables, et interagissent avec des individus de
phénotypes différents (Tuljapurkar et al., 2009a). Cette forme de variabilité extrinseque est
appelée variation environnementale, et elle correspond a 1'ensemble des conditions biotiques
et abiotiques externes influengant de maniere synchrone les individus d'une méme
population. Par exemple, les conditions climatiques locales de température et d'humidité
relative de l'air pendant la saison de croissance du lézard vivipare dans les Cévennes
fluctuent de maniere aléatoire a 1'échelle d'une population entre années autour d'une
tendance a long terme vers des étés plus chauds et plus secs depuis les années 1970
(Chamaillé-Jammes et al., 2006; Le Galliard et al., 2010; Le Galliard et al., 2012a).
Traditionnellement, les écologues ont considéré avec énormément d'intérét l'impact des
fluctuations environnementales sur les populations naturelles car elles constituent 1'un des
mécanismes de régulation des effectifs (Begon et al., 1996). Pour comprendre 1l'influence de
I'environnement sur le phénotype, il est possible de reprendre 1'exemple de la section 2.1
pour l'adapter a la situation d'une étude comparant 1'ontogénie d'individus élevés toute leur
vie dans des environnements différents et stables:

Vi = T Oni s Dy eees Do 1)+ 2, (B By vy By ) + 5 Equation 3
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ou k est un indice pour l'environnement dans lequel grandit un individu 7 et j un indice des
mesures répétées au cours de la vie de chaque individu. Ce modele permet d'estimer
conjointement les variances-covariances interindividuelles et la variance intra-individuelle des
parametres décrivant 1'ontogénie du phénotype dans chaque environnement.
L'environnement peut influencer a la fois la moyenne du phénotype, via son effet sur les
parametres décrivant la trajectoire moyenne de développement, mais aussi la variance entre
individus et la variance stochastique développementale autour de cette moyenne, via les
variances interindividuelles et la variance résiduelle. Par exemple, des études en laboratoire
et en populations naturelles démontrent que 1'expression de la variance génétique
interindividuelle dépend des conditions environnementales plus ou moins favorables
(Charmantier et al., 2005; Hoffmann et al., 1999). Des cas d'étude de ce type dans nos
travaux sont la comparaison de trajectoires de croissance en masse de nouveaux nés élevés
avec des rations alimentaires différentes (Mugabo et al., 2010) ou les trajectoires de
croissance en taille de viperes méales et femelles dans deux habitats proches contrastés (Baron
et al., 2010).

Cette dépendance du phénotype a l'environnement est dénommée plasticité
phénotypique, et correspond au sens large a toutes les formes non-génétiques de variabilité
intra-individuelle induite par des modifications de 1'environnement (Figure 5). Un concept
important pour décrire la sensibilité du phénotype d'un organisme a son environnement est
celui de norme de réaction, définie en écologie évolutive comme 1'ensemble des phénotypes
produits par un méme génotype dans différents environnements ou comme la fonction
décrivant cet ensemble de phénotypes (Schlichting et al., 1998; Via et al., 1995a). La norme
de réaction fournit donc une description quantitative de la plasticité d'un génotype a des
changements de l'environnement, et elle s'estime a 1'aide de mesures sur différents individus
du méme génotype placés dans différents environnements (e.g., Berrigan et al., 1994; Windig,
1994). La norme de réaction traduit l'interaction entre le génotype et l'environnement, et son
étude a servi de base a la formulation de modeles d'évolution de la plasticité phénotypique
en génétique quantitative (Ernande et al., 2004; Via et al., 1995b). On considere que la
plasticité phénotypique d'un organisme est adaptative quand elle permet a 1'organisme
d'ajuster de maniere "optimale" son phénotype aux conditions environnementales (Chevin et
al., 2010; Nussey et al., 2007). Différentes stratégies optimales de plasticité phénotypique
sont favorisées en fonction du grain de la variabilité spatiale et temporelle de
I'environnement, de la prédictibilité de la variation environnementale, des opportunités de
dispersion ou de diapause et des contraintes sur la plasticité (voir Table 9.1 dans Schlichting
et al., 1998): la spécialisation génétique et donc 1'absence de plasticité serait favorisée dans

des habitats structurés et stables, la modulation phénotypique ou des stratégies
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conditionnelles plastiques seraient plus probables dans des environnements prévisibles a grain
spatial et temporel grossier, alors qu'on devrait observer une augmentation de variance (i.e.,

bet-hedging) dans des environnements fortement imprévisibles.
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Figure 5. Haut gauche, norme de réaction développementale. La figure représente le suivi individuel de la
taille corporelle de 1ézards du méme génotype moyen dans 4 conditions expérimentales (symboles) depuis la
naissance jusqu'a 1'dge adulte de 2006 a 2008 (d'aprés Mugabo et al., 2010). Haut droite, exemple de flexibilité
phénotypique dans le cas de la taille du gésier chez deux especes d'oiseaux: la taille du gésier s'ajuste de
manieére réversible a la dureté de 'alimentation (figure 3 dans Piersma et al., 2003) @ 2003 Elsevier Science
Ltd. En bas, exemple de diversité de forme, ici des polyphénismes, induit par des modifications de
I'environnement: casques anti-prédateurs chez les daphnies, coloration du pelage chez le renard, sexe chez un
poisson, variété saisonniere chez un papillon, taille des cornes chez un scarabée, mode terrestre ou amphibien
chez une salamandre, caste chez un insecte social et forme des feuilles chez une plante (figure 1 de Moczek et
al., 2011). © 2011 The Royal Society.
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Cependant, le concept de norme de réaction pose un certain nombre de difficultés.
Premierement, la définition classique de la norme de réaction donne une image statique du
phénotype, généralement en considérant la sensibilité de traits mesurés a un stade de vie
particulier et le plus fréquemment chez un adulte. Plusieurs auteurs ont proposé d'inclure une
troisieme dimension, a savoir 1'ontogénie (le temps du développement), dans la description des
interactions entre génotype et environnement (Figure 5), et de se concentrer sur l'analyse des
normes de réaction développementales® (Schlichting et al., 1998; West-Eberhard, 2005).
Il est évident que le phénotype classiquement représenté dans une norme de réaction s'inscrit
dans une histoire développementale et est le résultat de changements physiologiques et
comportementaux qui controlent le développement. Le focus sur l'interaction génotype-
environnement tend ainsi a faire oublier que 1'objet de la sélection n'est généralement pas le
phénotype final (par exemple, la taille adulte) mais la trajectoire complete de développement
vers ce phénotype final (e.g., Brakefield et al., 1996; Moczek et al., 2011; Uller, 2008). Une
bonne illustration de la plus-value d'une approche ontogénique du phénotype adulte est par
exemple donnée par la synthese de Badyaev (2002) sur 1'évolution du dimorphisme sexuel.

Deuxiemement, la perspective développementale permet d'intégrer la multiplicité des
processus ontogénétiques et des facteurs environnementaux impliqués dans la construction
d'une norme de réaction, en particulier des principes fondamentaux tels que celui de la
fenétre de sensibilité, des facteurs environnementaux déclencheurs, de la réversibilité ou non
de la plasticité, de l'interaction entre plusieurs niveaux de variabilité temporelle (journalier,
saisonnier, interannuel, stochastique ou directionnel) et de la persistance ou non des effets
environnementaux (Dufty et al., 2002; Schlichting et al., 1998; West-Eberhard, 2005).
Autrement dit, l'approche développementale permet de mieux comprendre comment
I'histoire individuelle, et a fortiori celle d'un génotype, interagit avec la variation de
I'environnement dans le temps et dans l'espace pour générer toute une diversité de
phénotypes.

Troisiemement, en 1'absence de précisions sur les échelles de temps considérées, la
norme de réaction classique peut étre utilisée pour décrire des réponses a l'environnement
tres différentes (McNamara et al., 2008; Meyers et al., 2002; Piersma et al., 2003):
modification graduelle de la trajectoire ontogénétique de croissance et de maturation chez
des poissons (Heino et al., 2002), switch développemental entre des stratégies alternatives

comme la macroptérie chez des insectes (Roff et al., 2001), ou modification saisonniére

® Certains auteurs considerent que 1'dge peut étre assimilé & un facteur environnemental et donc qu'il est possible d'étendre
le concept de norme de réaction classique en deux dimensions avec l'environnement et 1'age Atchley WIR, 1984. Ontogeny,
Timing of Development, and Genetic Variance-Covariances Structure. Am Nat 123:519-540.. Cette proposition est
discutable dans la mesure ou le modele de la norme de réaction développementale suggere que 'objet de la sélection est la

trajectoire développementale elle-méme.
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réversible d'une variable d'état comme la condition corporelle (Rowe et al., 1994). La norme
de réaction développementale considere au contraire le contexte temporel de maniere

explicite.

Le concept de norme de réaction a été récemment détourné de sa définition originale pour
décrire la réponse individuelle d'un phénotype (flexible) & des changements rapides de
l'environnement (Dingemanse et al., 2010a; Nussey et al., 2007; van de Pol, 2013). Par
exemple, on parle désormais dans la littérature de norme de réaction individuelle pour
décrire la sensibilité de la témérité d'un individu a 1'habituation ou au risque de prédation
(Rodriguez-Prieto et al., 2011), les avancements de la date de ponte d'un individu en
fonction de la température de l'environnement (Nussey et al., 2005), ou encore la sensibilité
du métabolisme ou de la locomotion d'un individu & sa température corporelle (Careau et al.,
2014). Pour ma part, je préfere adopter une terminologie plus stricte consistant a distinguer
la plasticité développementale, qui est une forme de variabilité intra-individuelle inscrite dans
I'histoire de développement et dont la caractérisation nécessite la comparaison de différents
individus dans différents environnements, et la flexibilité phénotypique, qui est la sensibilité
d'un trait du phénotype a un changement immédiat de I'environnement qui peut étre
caractérisée en comparant les comportements d'individus différents mais aussi du méme
individu dans des conditions différentes. Seule la flexibilité phénotypique se préte a un calcul
de la "norme de réaction individuelle" qui est alors utilisée comme un modele pour décrire le
degré de flexibilité du phénotype dans un environnement fluctuant.

La flexibilité phénotypique est typique de tous les traits labiles comme de nombreux
traits physiologiques dont la dynamique est influencée en permanence par les conditions
internes et externes (e.g., principe de l'allostasie, McEwen et al., 2003), du comportement
dont la caractéristique principale est la réponse rapide et intégrative a des changements de
l'environnement (e.g., Dingemanse et al., 2010a), mais aussi de traits de performances plus
intégrateurs comme la locomotion, les dépenses énergétiques, et les processus d'acquisition et
d'allocation des ressources (e.g., Perrin et al., 1993). A mon avis, on devrait donc considérer
la flexibilité phénotypique comme une propriété de 1'organisme au méme titre que les autres
caractéristiques individuelles. Pour un trait non flexible, comme la taille corporelle, on ne
peut calculer qu'une seule valeur par individu; mais pour un trait flexible, comme le
comportement alimentaire d'acquisition des ressources, on peut calculer une valeur moyenne
par individu et/ou une sensibilité a des facteurs de 1'environnement, comme la densité de
proies dans le cas du comportement d'alimentation (Figure 5). La plasticité développementale
est le résultat de la sensibilité du développement a 1'environnement et donc in fine résulte

d'une maniére ou d'une autre de l'effet cumulatif des interactions entre le génotype et la
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flexibilité phénotypique. Par exemple, dans le cas des normes de réaction thermique qui
décrivent la relation entre la température de 1'environnement et les traits de vie comme la
taille adulte ou 1'age a maturation, la forme de la norme de réaction (a 1'échelle du génotype)
peut étre décrite en comprenant la flexibilité des regles d'allocation des ressources (& 1'échelle
individuelle) en fonction de la température et de la taille corporelle (Kozlowski et al., 2004).
Le chapitre 3 donne un exemple de caractérisation d'une courbe de réponse d'un phénotype
complexe, la vitesse maximale de sprint, dans une population de lézards, et des covariations
potentielles entre la sensibilité thermique de cette performance et d'autres traits du

phénotype.
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Figure 6. Le modeéle ontogénique de la variation interindividuelle. Gauche haut, le paysage épigénétique
envisagé par Waddington dans son article de référence permet de représenter l'influence de 1'environnement et
du bruit stochastique développemental sur le développement du phénotype. Ici, le phénotype d'un individu
(méme génotype) peut suivre deux routes développementales distinctes (les vallées représentent les phénotypes
les plus probables) en fonction de 1'environnement et de la canalisation du développement, représentée par la
profondeur des vallées (Figure 1 de Noble, 2015, modifiée d'apres la figure originale de Waddington) © 2015
The Company of Biologists Ltd. Gauche bas, la plasticité développementale modélisée comme 1'intégration
d'information génétique, parentale et environnementale au cours d'un cycle de vie. La sécrétion différentielle
d'hormones (H1-H4) au cours du développement canalise le développement et restreint 1'espace phénotypique
des possibles (indiqué par b) au cours de la vie. Des espaces alternatifs sont atteints en fonction de la séquence
de sécrétions d'hormones déclenchée au cours de la vie (Figure 1 dans Dufty et al., 2002). @ 2002 Elsevier
Science Ltd. Droite, le modeéle ontogénique de la variation interindividuelle proposé par Senner et al. (2015)
résume les différentes formes d'interaction entre le génotype, l'environnement précoce ou parental, et
I'environnement tardif sur la plasticité développementale. © 2015 Elsevier Science Ltd.

Armé de toutes ces connaissances, il nous semble donc maintenant possible de conceptualiser
le role de la plasticité phénotypique dans le cadre d'une vision globale du développement de

I'organisme. Des différences phénotypiques causées par l'environnement peuvent arriver a
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n'importe quel stade de vie mais les stades de vie sont liés entre eux par la dépendance du
phénotype présent a l'histoire passée (contingence développementale) et par la persistance de
certains effets génétiques ou environnementaux tout au long ou sur une partie au moins de la
vie de l'individu. L'histoire développementale de l'individu peut étre considérée comme un
processus d'intégration progressive de l'information génétique et environnementale dans
l'objectif de la construction d'un phénotype (voir Figure 6 pour une illustration schématique
de cette vision).

Des différences de développement et de phénotype a tout stade sont prédits en fonction
de la "qualité génétique" intrinseque de l'individu (voir la section 2.1). De plus, une plasticité
développementale impliquant des changements plus ou moins irréversibles, notamment de la
morphologie et de 1'anatomie, est attendue principalement au stade embryonnaire et juvénile
en réaction a l'exposition précoce a des environnements contrastés et/ou aux effets
parentaux. Les effets parentaux correspondent a des changements plastiques inter-
générationnels qui peuvent s'expliquer par une manipulation du phénotype des enfants par
les parents ou d'effets anticipateurs (Kirkpatrick et al., 1989; Mousseau et al., 1998; Uller,
2008). Ces effets parentaux sont tres variés et comprennent des mécanismes de
conditionnement des traits comportementaux (e.g., Chevalet et al., 1987), des défenses
immunitaires (e.g., Reid et al., 2006), de la physiologie du stress (e.g., Haussmann et al.,
2012) ou de la morphologie des jeunes (Liang et al., 2007) en fonction du phénotype de leurs
parents (ou parfois méme des grands parents) indépendamment de leur génotype. Les
patrons de sécrétion des hormones (Dufty et al., 2002; Ketterson et al., 1999), la nutrition
(Lummaa et al., 2002) et 1'allocation différentielle dans des fonctions physiologiques comme
la maintenance, la croissance, ou le développement des gonades (e.g., Kooijman, 2010) jouent
un role clef dans 1'organisation des trajectoires développementales & ce stade, et certains
facteurs environnementaux agissent comme des déclencheurs de trajectoires alternatives de
développement (e.g., Zera et al., 1997). Ainsi, l'environnement précoce est crucial chez de
nombreuses especes et il influence non seulement les performances juvéniles mais aussi les
performances moyennes des adultes et la sensibilité des adultes a des conditions défavorables
plus tard dans la vie (voir le chapitre 7 pour une synthese).

Au stade adulte, la morphologie et un certain nombre de caractéristiques
physiologiques et comportementales sont fixées irréversiblement, mais les individus peuvent
exprimer des différences plastiques dans un grand nombre de traits phénotypiques flexibles,
par exemple 1'effort de reproduction ou les investissements dans la maintenance et la
longévité. Chez les especes a reproduction itéropare, Piersma et collaborateurs (2003; 2015)
proposent de formaliser le stade de vie adulte sous la forme d'un cycle de reproductions

itératives marquées par des "effets d'état réversible". Ils suggerent que les différences
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phénotypiques initiées au stade adulte sont moins probablement associées a des différences
permanentes, mais en grande partie expliquées par des effets différés entre évenements de
reproduction. A titre d'exemple, on observe que la dynamique des traits flexibles qui
caractérisent les adultes chez certaines especes de vertébrés, comme les réserves lipidiques ou
les stocks de micronutriments (e.g., caroténoides, vitamines, acides aminés essentiels), est
dictée par les décisions individuelles d'allocation dans la reproduction et la maintenance
présente ou future (McNamara et al., 2008). Les fluctuations de la dynamique de ces réserves
peuvent générer des effets différés entre évenements de reproduction (effets de type "carry-
over") de telle sorte que 1'histoire et 1'expérience passée d'un individu adulte influence ces
décisions et ces performances dans le présent (Harrison et al., 2011; O'Connor et al., 2014).
Nos travaux montrent par exemple des effets de seuil de la condition corporelle en fin de
gestation sur la reproduction future chez des reptiles. Pour la vipere d'Orsini, la reproduction
épuise les réserves corporelles et la reproduction future est conditionnée par un seuil de
condition corporelle limite de telle sorte que les femelles alternent quasiment parfaitement
des cycles de reproduction et non reproduction (Baron et al., 2013). Chez le lézard vivipare,
ou le degré de dépendance aux réserves corporelles au moment de la reproduction est moins
marqué (Bonnet et al., 1998), nous démontrons que les femelles qui terminent la
reproduction avec une condition corporelle plus faible produisent des portées moins

nombreuses 1'année suivante (Bleu et al., 2013).

L'étude quantitative, souvent expérimentale, de la plasticité développementale au stade
juvénile a été régulierement au coeur de mes travaux de recherche. La fascination d'un
démographe pour la plasticité développementale juvénile vient du fait qu'elle puisse générer
des différences importantes de performances entre cohortes (dénommés effets cohortes dans
la littérature démographique, Gaillard et al., 2003a; Lindstrom et al., 2002; Wittmer et al.,
2007) , aussi appelées de maniére plus générale des réponses d'histoire de vie décalées
(Beckerman et al., 2002; Nevoux et al., 2010). Le chapitre 4 résume les résultats d'une étude
des effets immédiats et décalés d'une restriction alimentaire chez le 1ézard vivipare, une
espece dont nous avons par ailleurs décrit dans le détail les effets cohortes en population
naturelle (Le Galliard et al., 2010). Le chapitre 5 teste spécifiquement 1'hypotheése d'un effet
cuillere d'argent sous-tendu par des différences d'effort parental au moment des soins aux
jeunes chez un petit mammifere. Les différents mécanismes (développement comme suggéré
ci-dessus, mais aussi trophiques ou environnementaux non discutés dans cette section)
pouvant contribuer a des réponses d'histoire de vie décalées et leurs conséquences
démographiques sont décrits dans le chapitre 7. Le chapitre 6 s'intéresse quant a lui aux

effets d'état réversible chez une vipere marquée par une reproduction biennale, un trait
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d'histoire de vie adulte remarquable et difficilement explicable sans tenir compte de la
dynamique interannuelle réversible des réserves corporelles (Bull et al., 1979; Jgrgensen et
al., 2006; McNamara et al., 2008).

2.3 Plusieurs traits: intégration et modularité phénotypique
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Figure 7. Gauche: Pour un naturaliste, ce lézard des murailles est un lézard tyrrhénien de Sardaigne (Podarcis
tiliguerta). Pour 1'écologue et biologiste de 1'évolution, il s'agit d'un male adulte caractérisé par sa taille
museau-anus, la taille et la forme de sa téte, la taille de ses membres antérieurs et de ses doigts, des réserves
corporelles visibles par la plissure de ses flancs, et une coloration & composante multiple (ici sous la forme de
différents patchs colorés de natures trés variables) et dont on peut dire qu'il semble en plein comportement de
thermorégulation vigilant (il observe le photographe probablement). C'est cette multitude de caractéristiques
morphologiques, comportementales et écologiques plus ou moins indépendantes qui caractérise l'individu dans
sa totalité et qui détermine 1'ensemble de ses performances démographiques (© Ben The Man sur flickr). Droite:
le phénotype de dispersion d'un méle de 1'oiseau bleu de 1'ouest Siula mezricana est associé a des différences de
score d'agressivité comportementale (de 1 & 6) lors de la reproduction (Figure 2D dans Duckworth et al., 2007).
© 2007 The National Academy of Sciences of the USA.

Le phénotype d'un individu peut étre caractérisé par un grand nombre de caracteres ou
traits phénotypiques (Figure 7): les traits morphologiques qui décrivent la taille mais aussi la
forme de l'individu ainsi que la coloration des différentes régions corporelles externes visibles
de l'individu; les traits comportementaux qui définissent 1'ensemble des actions et réactions
visibles de 1'individu face a ses congéneres et son milieu de vie; les traits physiologiques qui
mesurent le fonctionnement interne de 1'organisme et incluent la nutrition, le métabolisme,
les relations thermiques, le systeme immunitaire, le stress oxydatif, ou encore le systeme
neuro-endocrinien (Ricklefs et al., 2002); et enfin les traits d'histoire de vie qui correspondent
a des parametres démographiques décrivant le cycle de vie de 1'organisme et incluent la
qualité a la naissance, la trajectoire de croissance et de maturation, les parametres de

reproduction et la survie en fonction de 1'age, ainsi que la longévité et la sénescence (Roff,
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1992, 2002; Stearns, 1992). Par ailleurs, 1'écologie fonctionnelle s'intéresse aux traits de
performance, appelés aussi traits fonctionnels ou traits écophysiologiques dans la littérature
sur les plantes (Violle et al., 2007). Ces traits sont définis comme des indicateurs des
capacités totales de 1'organisme & effectuer une tache (ou fonction) "écologiquement
pertinente", et sont donc souvent considérés comme les meilleurs proxys des traits d'histoire
de vie de l'organisme (Arnold, 1983; Bennett et al., 1990; Kingsolver et al., 2003). En
écologie animale, les études de performance se sont focalisées sur les capacités locomotrices,
comme par exemple les performances de sprint ou de saut, ainsi que des performances
métaboliques, comme la capacité respiratoire maximale (Feder et al., 2000; Irschick et al.,
2008). En écologie végétale, on peut considérer que des mesures de capacité
photosynthétique, d'échanges hydriques ou d'absorption des nutriments rentrent dans cette
catégorie (Ackerly et al., 2000).

Avec le développement des techniques modernes de phénotypage a haut débit,
notamment chez les plantes et animaux modeles de la biologie, on peut désormais
caractériser de maniere semi-automatique plusieurs centaines de caracteres externes et
internes sur chaque individu dans une population de laboratoire. Dans les études en
populations naturelles, il est fréquent dans les travaux les plus complexes de disposer de
séries conjointes de mesures morphologiques, physiologiques et comportementales pour
chaque individu, méme si leur nombre est en général beaucoup plus limité que dans les
études de phénotypage a haut débit. Plusieurs travaux récents, dont certains conduits dans
notre laboratoire, ont ainsi caractérisé et tenté d'expliquer les différences interindividuelles
associées au comportement de dispersion des animaux, qu'on appelle aussi syndromes de
dispersion (Clobert et al., 2009; Cote et al., 2010; Stevens et al., 2012). Je citerai un cas
représentatif. L'oiseau bleu de 1'ouest des Etats-Unis (Siula mezicana) est un petit passereau
qui a récemment recolonisé de maniere spectaculaire son aire historique de distribution a
partir d'une zone de refuge dans laquelle l'espece était cantonnée suite a des perturbations de
son habitat. Les males dispersants chez cette espece sont présents de maniere
disproportionnée sur le front de colonisation et sont caractérisés par des comportements
agressifs dans la défense du territoire (Figure 7) mais des investissements dans les soins
parentaux faibles par rapport aux maéles non-dispersants (Duckworth, 2006, 2008, 2009;
Duckworth et al., 2007). Ce syndrome de colonisation aurait contribué a accélérer

I'expansion du front d'invasion.
La caractérisation multiple du phénotype de chaque individu suggere la nécessité d'un cadre

conceptuel expliquant a la fois 1'émergence et le maintien de phénotypes complexes ainsi

que le développement d'outils adaptés a la description de ces phénotypes. Habituellement, les
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phénotypes complexes sont modélisés via des approches statistiques descriptives multivariées
comme les analyses de corrélation, les analyses en composante principale ou les analyses
factorielles exploratoires (Legendre et al., 1998). Consistant a modéliser chaque individu sous
la forme d'un vecteur de caractéristiques, ces approches fournissent toutes d'une maniere ou
d'une autre une description des patrons de variation et covariation phénotypique des
caractéres au sein d'une population a un moment donné (on parle de matrice de corrélations
statiques) sans aucune référence a un modele particulier, sans pondération et sans
présupposer de liens causaux spécifiques entre les différents traits mesurés. Les résultats de
ces approches sont en général difficilement extrapolables d'une étude a 1'autre. De plus,
plusieurs problémes sérieux doivent étre pris en compte comme ceux posés par les données
manquantes, les valeurs déviantes, les problemes de mise a 1'échelle des variables, la précision
des calculs de variance en fonction de la dimension du phénotype et de la taille de
I'échantillon®, et surtout la sensibilité a l'erreur de mesure (Adolph et al., 2007). Ainsi, si les
traits sont mesurés avec une erreur, il existe un biais du coefficient de corrélation bivariée
vers des valeurs plus faibles du fait d'un phénomene d'atténuation. En général, les
corrélations phénotypiques statiques obtenues sur des traits mesurés avec des erreurs
substantielles, comme de nombreux traits comportementaux (voir Table 1), sont donc
systématiquement sous-estimées (Garamszegi et al., 2012). A nouveau, l'erreur de mesure
constitue donc un probléeme tres sérieux dans la quantification de la variation
interindividuelle.

De nombreuses méthodes plus spécifiques a 1'exploration des phénotypes complexes
existent comme les techniques morphométriques de description des formes, notamment de
I'allométrie. Il est aussi possible de caractériser la dynamique de traits multiples au cours du
développement avec des modéles mixtes multivariés permettant de calculer conjointement les
variations et covariations phénotypiques interindividuelles et intra-individuelles au cours de
I'ontogénie, mais cette approche est généralement assez gourmande en données et difficile &
appliquer sur des données récoltées en populations naturelles (voir Dingemanse et al., 2013
pour une discussion de cette approche dans le cas des syndromes comportementaux). Cette
méme technique peut étre appliquée pour décrire les patrons de covariations
interindividuelles et intra-individuelles d'un ensemble de traits phénotypiques flexibles entre
plusieurs environnements, comme par exemple les dépenses énergétiques en fonction de la
température (Careau et al., 2014).

En général, la majorité de ces études descriptives indique clairement qu'il existe une
tendance générale a la non-indépendance des caractéres, i.e., un patron de corrélation

phénotypique. Une synthese récente des corrélations phénotypiques statiques entre traits

b https:/ /en.wikipedia.org/wiki/Estimation_of _covariance_matrices
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morphologiques indique ainsi une moyenne de 0.5 dans un jeu de données de 2743
observations chez 122 espeéces de plantes, d'invertébrés et de vertébrés (Conner et al., 2014).
Les causes de corrélation sont multiples (Armbruster et al., 2014): corrélations a 1'échelle de
la population entre individus (Cheverud, 1988; Conner et al., 2014; Roff, 1996), corrélations
intra-individuelles au cours de l'ontogénie (Atchley, 1984), corrélations entre environnements
a cause de la plasticité phénotypique (Schlichting et al., 1998), ou encore corrélations entre
caractéres a 1'échelle interspécifique (Roff, 2002). Cette corrélation entre traits traduit une
intégration phénotypique, alors que la modularité désigne un patron hétérogene

d'intégration entre traits multiples (Figure 8).

L |

Module 1

Figure 8. Représentation graphique du principe d'intégration et de modularité des phénotypes complexes
(Klingenberg © sur transmittingscience.org). Les traits associés dans un module présentent un fort patron de
corrélation interne, mais des corrélations faibles avec les traits associés dans un autre module.

Sur le plan conceptuel, il est possible de retenir trois grandes catégories de tentative
d'explication biologique des patrons d'intégration et de modularité des phénotypes complexes
que j'appellerai 1'école fonctionnaliste évolutionnaire, 1'école de la génétique quantitative et
I'école de la démographie évolutionnaire. Tres schématiquement, 1'école fonctionnaliste
explique 1'émergence des phénotypes complexes par le concept de fonction (voir plus haut
pour plusieurs définitions de ce concept) et elle suppose 'existence de modules fonctionnels
comprenant un ensemble de traits coadaptés dont 1'association et l'intégration permettent un
haut niveau de performance fonctionnelle. Cette école inclut un ensemble tres varié et
hétérogene d'explications proximales de l'intégration des caracteres comme par exemple la
biomécanique dans le cadre d'une approche forme-fonction des performances physiques d'un
animal (e.g., Irschick et al., 2001; Losos, 1990), les déterminants physiologiques et
ontogéniques de l'intégration des traits phénotypiques (Schlichting et al., 1998), ou encore
des explications évolutionnaires de 1'émergence de la complexité fonctionnelle des organismes,

comme par exemple la spécialisation fonctionnelle chez un organisme pluricellulaire (Rueffler
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et al., 2012). L'avantage de cette approche consiste a fournir explicitement des explications
mécanistiques pour 1'émergence des phénotypes complexes. De plus, cette approche a
l'intérét de prendre en compte a la fois les déterminants génétiques, environnementaux et
épigénétiques des phénotypes complexes. Enfin, les possibilités de manipulation des
mécanismes causaux invoqués par cette école de pensée ouvrent la porte a de nombreuses
approches expérimentales, que ce soit par des comparaisons de lignées mutantes, des
manipulations hormonales au cours du développement, ou des perturbations des conditions

environnementales de développement.
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Figure 9. Quelques exemples d'approches fonctionnelles de 1'intégration phénotypique. Haut gauche, un
modele de croissance permet de quantifier et de partitionner les corrélations ontogénétiques, statiques, et
interpopulationnelles. Ici, exemple d'allométrie mesurée a 1'échelle d'un échantillon de populations (trait
hachuré) et au sein de chaque population (lignes pleines) entre la taille de la mandibule et la taille corporelle
chez Dorcus titanus (Voje et al., 2014) © 2013 The Society for the Study of Evolution. Les deux formes de
corrélations sont globalement alignées. Haut droite, effets des hormones comme facilitateurs de 'intégration
phénotypique en réponse aux perturbations environnementales (d'aprés Meylan et al., 2012) © 2012 The Royal
Society. Bas gauche, le modeéle de relation causale entre environnement (E), développement (d), traits
morphologiques (z) et performances maximales (f) proposé par Kaplan et Phillips (2006) © 2006 The Society
for the Study of Evolution. w est le succes reproducteur cumulé au cours de la vie. Bas droite, une version
modifiée de ce modéle pour tenir compte du réle de filtre joué par le comportement (par exemple la
thermorégulation et le choix du substrat de locomotion chez un lézard). La performance maximale (f) et les
comportements déterminent conjointement la performance réalisée (') qui est le déterminant pertinent de la
valeur sélective.
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Je pourrais citer trois exemples typiques de cette approche. Le premier est celui des modeles
de la croissance corporelle qui permettent de prédire 1'allométrie et les relations entre les
différents indices morphologiques et les traits d'histoire de vie. Par exemple, un modele tres
simple de croissance partagée de deux structures (Riska, 1986; Voje et al., 2014) permet de
calculer une fonction allométrique et de quantifier la corrélation attendue entre deux traits
morphologiques dans une collection d'individus, de populations ou d'especes en fonction de
parametres décrivant 1'ontogénie des deux traits (Figure 9). Les modeles d'allocation
dynamique des ressources sont des extensions de cette approche qui permettent de prédire
conjointement les patrons d'allocation dans la croissance morphologique, les réserves et la
reproduction, ou la survie (Kooijman, 2010; Perrin et al., 1993). Nous avons par exemple
modélisé 1'histoire de vie du lézard vivipare a 1'aide d'une approche en budget énergétique
dynamique (Gonzalez-Suarez et al., 2011a). Ce modele prédit aussi l'effet de
I'environnement, en particulier des différences de disponibilité des ressources, sur les
stratégies d'histoire de vie des individus. Une manipulation des ressources nutritives (e.g.,
Mugabo et al., 2010; Mugabo et al., 2011; Mugabo et al., 2013 pour nos travaux sur
l'alimentation et la compétition alimentaire) ou de la disponibilité en eau (Dupoué et al.,
2018) peut alors étre utilisée pour tester dans quelle mesure 1'environnement induit des
corrélations phénotypiques a travers la flexibilité des mécanismes d'allocation.

Le deuxieme exemple est le modele endocrinien de 1'évolution des traits d'histoire de
vie qui considere le role déterminant et les effets pléiotropiques des hormones au cours du
développement (Ketterson et al., 1999; Zera et al., 2001). La sécrétion des hormones, comme
les hormones sexuelles, les hormones de croissance ou les glucocorticoides, a certaines étapes
clefs du développement peut en effet faciliter l'intégration de phénotypes complexes (Figure
9) parce que les hormones régulent 1'expression différentielle de nombreux genes dans
différents tissus et orchestrent la construction de syndromes morphologiques,
comportementaux et d'histoire de vie (Crespi et al., 2013; Dufty et al., 2002; Stamps, 1994;
Zera et al., 2007). Nous avons par exemple testé un lien causal entre glucocorticoides, statut
physiologique, condition corporelle et stratégies démographiques au cours de la these de
Rémy Josserand en manipulant les concentrations plasmatiques de corticostérone chez des
animaux agés et en analysant la sensibilité de leurs phénotypes flexibles, comme des traits
physiologiques (immunité, stress oxydatif, métabolisme), de croissance et de reproduction sur
un cycle annuel. Nos résultats démontrent une relative indépendance fonctionnelle entre la
sécrétion de cette hormone de stress et la variabilité d'histoire de vie et de comportements,
malgré des effets multiples et dynamiques sur les autres fonctions physiologiques comme
l'immunité, le stress oxydatif et le métabolisme lipidique (e.g., Josserand et al., 2017 et

données non publiées).
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Enfin, on pourrait citer le modele morphologie-performance-fitness (Figure 9) proposé
par Arnold (1983) et qui prédit une forte intégration environnementale et développementale
entre des complexes de traits associés a la méme fonction, comme dans le cas de la
morphologie, du métabolisme énergétique et des performances locomotrices (Bennett et al.,
1990). Par exemple, l'endurance locomotrice d'un lézard mesurée en laboratoire dans des
conditions optimales est déterminée par la taille corporelle et la taille des membres et est
aussi corrélée a des mesures physiologiques du métabolisme aérobie (Garland, 1984). Les
performances d'endurance peuvent étre impliquées dans les comportements de foraging qui
déterminent in fine la survie ou le succes reproducteur de l'individu (Irschick et al., 2008; Le
Galliard et al., 2004; Le Galliard et al., 2008 dans le numéro spécial que nous avons édité de
la revue Evolutionary Ecology Research). Le role du comportement a été souvent débattu
dans la mesure ou la réalisation de la performance maximale sur le terrain dépend des choix
d'habitat ou de la thermorégulation (Figure 9). Le comportement est ainsi souvent considéré
comme un filtre entre la performance maximale et la performance écologique, i.e., la
performance réalisée en conditions naturelles (Irschick, 2003). Quelques études ont démontré
des capacités de compensation comportementale des différences interindividuelles de
locomotion, alors que d'autres suggerent que les choix comportementaux sont explicables par

l'optimisation des performances (Husak et al., 2006; Irschick et al., 2005).

La deuxieme école de pensée se fonde sur une approche essentiellement descriptive des
patrons de corrélations phénotypiques et génétiques, définies comme la proportion de la
variance que deux traits partagent a cause de facteurs génétiques additifs (Falconer, 1989).
Dans le modele polygénique de la génétique quantitative, deux traits sont génétiquement
corrélés du fait de la pléiotropie, i.e., 'effet multiple d'un méme geéne sur plusieurs caracteres
(voir plus haut pour la pléiotropie phénotypique des hormones de développement par
exemple) et/ou du déséquilibre de liaison, i.e., 'association physique-spatiale sur le méme
chromosome entre deux ou plusieurs genes influengant indépendamment 1'expression de
plusieurs caracteres (Lynch et al., 1997). Initialement, le modeéle de la génétique quantitative
supposait que les corrélations génétiques étaient statiques, ou a tout le moins relativement
invariantes sur plusieurs générations, de telle sorte qu'elles agissaient comme des
"contraintes" en orientant la dynamique évolutive le long des lignes de "moindre résistance
génétique" (Cheverud et al., 1985; Schluter, 1996). Cette conclusion est une conséquence de
I'équation dite de I’éleveur qui prédit que la microévolution d'un phénotype complexe peut
s'écrire comme

R =GP1s Equation 4
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ol R est la réponse a la sélection (un vecteur), G est la matrice des variances et covariances
génétique additives, P est la matrice des variances et covariances phénotypiques, et § est le
différentiel de sélection décrivant notamment la sélection directionnelle (linéaire sur un trait)
et corrélationnelle (quadratique sur deux traits). Dans le cas de la sélection directionnelle,
cette équation peut s'écrire plus simplement comme (Lande et al., 1983; Pitchers et al.,
2014)

AZ =GB Equation 5

ou AZ est un vecteur décrivant la réponse a la sélection des traits phénotypiques standardisés
et B est le vecteur des gradients de sélection directionnelle (Lande et al., 1983). Cette
équation prédit que la direction de la réponse a la sélection dépend a la fois de la sélection
directe sur chaque caractere, dont la direction dans 1'espace des caracteres est donnée par le
vecteur B, et de la sélection indirecte via la matrice des variances-covariances génétiques
(Figure 10). Cette approche est applicable indistinctement a tout type de trait phénotypique
continu quantitatif et permet donc de modéliser la réponse a la sélection des corrélations
phénotypiques, par exemple pour des ensembles de traits comportementaux (Dochtermann et
al., 2010).

Récemment, il a été démontré que la matrice G n'était pas statique mais
évolutionnairement labile; notamment, plusieurs modeles de génétique quantitative indiquent
que la corrélation génétique entre deux traits évolue dans le sens préférentiel de la sélection
corrélationnelle (Figure 10). Par exemple, un paysage sélectif ot deux traits sont
antagonistes oriente 1'évolution de G vers des valeurs négatives de covariance entre les deux
traits (Jones et al., 2003, 2004). On s'attend donc a ce que la sélection non-linéaire, et
notamment l'existence de pics de valeur sélective associant des combinaisons non-additives
de caracteres, favorise 1'émergence et le maintien de fortes corrélations génétiques entre les
caracteres et assure ainsi l'intégration et la modularité qui caractérisent les phénotypes
complexes. Cette théorie semble en partie confirmée par 1'observation que les corrélations
génétiques et phénotypiques entre deux caracteres sont généralement du méme signe voire
sont aussi positivement associées aux gradients de sélection corrélationnelle (Figure 10).

Un certain nombre de considérations viennent cependant modérer cette conclusion.
Tout d'abord, Armbruster et al. (2014) suggerent que les conclusions théoriques ne sont pas
si simples car les conséquences de la sélection sur l'architecture génomique dépendent du
modus et du tempo de la sélection qui fluctuent généralement entre générations. De plus, ces
mémes auteurs indiquent que 1'évolution de 1'épistasie manque cruellement de démonstration
théorique solide. Par ailleurs, les méta-analyses des gradients de sélections les plus completes,
dont une que nous avons effectuée (Irschick et al., 2008), indiquent que les études

quantitatives de la sélection corrélationnelle sont rares mais qu'en 1'état actuel de nos
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connaissances cette force de sélection est "faible" (Kingsolver et al., 2012; Kingsolver et al.,
2001). Par exemple, dans nos études des syndromes comportementaux, nous n'avons pas
réussi a mettre en évidence de sélection corrélationnelle importante entre traits
comportementaux et entre les comportements et des traits physiologiques (Artacho et al.,
2015; Le Galliard et al., 2013; Le Galliard et al., 2015). Or, il semble nécessaire que la
sélection corrélationnelle soit suffisamment forte pour maintenir une corrélation génétique

stable qui ne soit pas cassée a chaque génération par la recombinaison.

1.5
°
20 4 A ® .
o 1.0 - e Se ® °®
‘©
< .Q.‘ ° .
< 0.5 L ] [ ]
15 $ ® .. ‘ .‘J ® ° L
S
o | [ ]
o E 3 0.0 ‘ ] h:o
@ 0.5
E ®
- S 40 * e
. R. . Ally,,
-1.5 T T T T T
06 04 02 00 0.2 0.4 0.6
T T T T
5 10 " 15 20 Correlational selection gradient
trai
Cc e e
_— S T
ok | Aail/body
-
4 - / body
2
3
0
_2 =
3, 7
1 _1 orange/black/
az 2 s fuzzy/iridescence

Figure 10. Les patrons de corrélation phénotypique entre caracteres dépendent de la dynamique
microévolutive de réponse a la sélection dictée par la direction de la sélection multivariée et la matrice de
corrélation génétique G. Haut gauche, exemple de dynamique adaptative de deux caracteres dont la sélection
oriente 1'évolution conjointe vers un optimum de fitness (s) le long du vecteur hachuré. La dynamique de la
paire de caractéres est déviée temporairement de cette trajectoire par la covariance génétique (indiquée par
l'ellipse de variance-covariance génétique) de telle sorte que la dynamique de réponse a la sélection est orientée
dans le sens de la corrélation génétique (Figure 1 dans Pitchers et al., 2014) © 2014 The Royal Society. Haut
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droite, la corrélation génétique entre deux caractéres est positivement corrélée a l'intensité de la sélection
corrélationnelle mesurée sur ces caracteres. On notera que cette corrélation est imputable & 1'absence de cas
dans le triangle inférieur droit (Figure 1 dans Roff et al., 2012). © 2012 The Society for the Study of Evolution.
Bas, exemple de sélection sexuelle corrélationnelle (axe vertical) sur la coloration et la morphologie (Blows et
al., 2003). Trois pics de valeur sélective sont identifiés correspondant a trois associations différentes entre les
deux caracteéres (d'apres Figure 1 dans Sinervo et al., 2008) @ 2008 Macmillan Publishers Ltd.

Sinervo et ses collaborateurs (Sinervo et al., 2002; Svensson et al., 2001) suggerent
cependant que les estimations actuelles de la sélection corrélationnelle sont fortement biaisées
parce qu'elles sont calculées a 1'échelle de la population en ignorant le contexte social. Leur
analyse de plusieurs cas d'étude, notamment des polymorphismes comportementaux, indique
que les pressions de sélection sur les phénotypes complexes sont tres dépendantes de la
densité et de la fréquence des autres phénotypes dans la population. Ils proposent que la
sélection sociale fréquence-dépendante génere de fortes pressions de sélection
corrélationnelles, au moins épisodiquement, qui sont suffisantes pour maintenir les
corrélations génétiques entre caractéres typiques (e.g., Sinervo et al., 2008). Je ne suis pas
certain que cette hypothese, largement verbale et basée sur un faible nombre d'études, certes
tres bien documentées mais pas forcément représentatives, ait requ une quelconque
confirmation théorique sérieuse.

Enfin, un dernier probleme est qu'il n'existe pas une translation parfaite entre la
matrice G et la matrice P, notamment quand l'environnement des individus n'est pas
semblable. Estimer la matrice G nécessite soit des données de pedigree en populations
naturelles soit des protocoles d'appariements controlés en laboratoire, en général sur de
larges échantillons. Certes, il a été démontré que les corrélations phénotypiques sont
globalement du méme signe et corrélées avec les corrélations génétiques (Cheverud, 1988;
Dochtermann, 2011; Roff, 1996), mais le bruit autour de la relation est tellement fort que la
corrélation phénotypique ne peut pas étre considérée comme un indicateur fiable de la
corrélation génétique. Malheureusement, la totalité de nos travaux n'ont pas permis de

quantifier la matrice G directement.

Enfin, la troisieme école de pensée, celle de la démographie évolutionnaire, est construite
autour de la théorie biodémographique de 1'évolution et elle propose une description
quantitative des patrons de corrélation entre traits d'histoire de vie des especes. Cette
théorie considere classiquement un modele du cycle de vie et un ensemble de contraintes
démographiques, comme une contrainte de maximisation conjointe des traits d'histoire de
vie, et permet de prédire les patrons démographiques sous 1'hypothese générale
d'optimisation de la valeur sélective. La stratégie obtenue, généralement une stratégie

évolutionairement stable, est considérée comme la tactique démographique représentative
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d'une espéce ou d'une population dans un certain contexte écologique (Charnov et al., 1995;
Charnov, 1991, 1997). Typiquement, on commence par construire un cycle de vie, par
exemple un cycle itéropare comprenant une phase de croissance juvénile et de maturation
sexuelle suivie d'une vie adulte avec des épisodes réguliers de reproduction. Le taux de
croissance d'une telle population définit la valeur sélective d'une stratégie démographique en
I'absence de régulation démographique et est équivalent au taux reproducteur net (Ry), le
nombre moyen de descendants femelles produits par une femelle pendant sa vie. Puis, on fait
I'hypothese d'une "compensation écologique' puisque la population ne peut pas étre
indéfiniment en croissance (Ry=1); la recherche d'un optimum démographique est alors
effectuée sous cette contrainte.

Initialement, cette théorie biodémographique a proposé le concept de sélection et de
stratégie r-K pour classer les tactiques démographiques le long d'un axe discriminant les
tactiques démographiques favorisées dans les populations en croissance (tactique r) et celles
favorisées dans les populations régulées autour de leur équilibre (tactique K, Begon et al.,
1996). Cette terminologie a été abandonnée dans les années 80 au profit de celle du
continuum lent-rapide d'histoire de vie, dans la mesure ou il a été démontré que la sélection
densité-dépendante ne permettait pas d'expliquer 1'évolution des tactiques démographiques r-
K (voir Reznick et al., 2002 pour une excellente syntheése historique sur ce sujet). Le
continuum lent-rapide d'histoire de vie constitue a la fois un résultat théorique des modeles
d'évolution des traits de vie (e.g., Charnov, 1991; Partridge et al., 1988) et une observation
empirique des patrons de variation entre especes (e.g., Blackburn, 1991; Clobert et al., 1998;
Franco et al., 1996). Il traduit 1'existence d'un gradient de vitesse d'histoire de vie entre des
especes lentes, dont la croissance et la reproduction sont généralement faibles mais la survie
moyenne élevée, et des especes rapides, dont la croissance est rapide, la maturation précoce
et la reproduction explosive au détriment de la longévité. De nombreuses études
comparatives ont mis en évidence qu'on pouvait effectivement classer les especes de
mammiferes, d'oiseaux et de plantes le long d'un axe majeur de variation correspondant au
continuum lent-rapide d'histoire de vie (Gaillard et al., 1989; Gaillard et al., 2005; Promislow
et al., 1990; Salguero-Gémez et al., 2016; Sibly et al., 2012). De plus, il a été observé que ce
continuum d'histoire de vie était associé a de nombreux syndromes comme les patrons de
sénescence (Jones et al., 2008; Péron et al., 2011), la variance démographique et temporelle
des traits de vie (Gaillard et al., 2000; Gaillard et al., 2003b; Saether et al., 2000; Saether et
al., 2004), l'influence des conditions de vie précoces (Hamel et al., 2009; Hamel et al., 2016),
I'hétérogénéité individuelle (Péron et al., 2016), des différences de comportements entre
especes (Careau et al., 2009) et des différences physiologiques (Careau et al., 2010; Turbill et

al., 2011). Cette association multiple entre plusieurs traits phénotypiques le long du
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continuum lent-rapide d'histoire de vie est considérée dans la littérature comme une
caractéristique du style de vie, i.e., un ensemble coadapté de traits physiologiques et
comportementaux corrélés a la vitesse de l'histoire de vie. Cet ensemble est fréquemment
dénommé le syndrome de "vitesse de la vie" en référence a la théorie métabolique de 1'histoire
de vie ("pace-of-life" en anglais ou POLS, Ricklefs et al., 2002; Wikelski et al., 2003).
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Figure 11. A gauche, hypothése du syndrome de la vitesse de la vie (pace-of-life) illustrée par un schéma de
synthese associant la tactique démographique d'un individu & son comportement et sa physiologie (Figure 1
dans Réale et al., 2010) © 2013 The Royal Society. A droite, résultats d'une analyse comparative chez des
rongeurs (Figure 3 dans Careau et al., 2009) © 2008 British Ecological Society. Chez ces petits mammiferes, le
taux métabolique basal corrigé par la masse (axe horizontal) est négativement corrélé a 1'dge a premiere
reproduction et & la timidité du comportement exploratoire dans une aréne neutre (axe vertical).

Récemment, un glissement conceptuel important s'est opéré en considérant que le modele du
POLS utilisé pour décrire des patrons interspécifiques fournissait un cadre théorique
suffisamment solide pour expliquer la variabilité interindividuelle observée au sein des
populations naturelles, notamment les syndromes comportementaux (Biro et al., 2008, 2010;
Careau et al., 2008; Réale et al., 2010; Stamps, 2007). Ainsi, 1'hétérogénéité individuelle
serait organisée le long d'un syndrome de vie lent-rapide avec a l'extréme rapide de la
distribution des individus caractérisés par un métabolisme standard élevé, une forte
sensibilité au stress oxydatif, un comportement actif et agressif, une personnalité réactive et

une faible sociabilité (Figure 11). Ce cadre conceptuel a connu un succes certain et de
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nombreuses études ont été effectuées pour tester 1'hypothese du POLS, avec pour l'instant
un succes mitigé puisque certains résultats semblent se conformer avec ce scénario alors que
d'autres non (Careau et al., 2011; Debecker et al., 2016; Mathot et al., 2015). Nos études des
comportements et des dépenses énergétiques au repos chez le 1ézard vivipare invalident
d'ailleurs en grande partie cette hypothese dans la mesure ou ne détectons aucune corrélation
phénotypique entre le métabolisme basal et les tempéraments individuels et aucune sélection
corrélationnel entre le métabolisme et les tempéraments individuels que ce soit pour la
croissance ou la survie juvénile (Artacho et al., 2015; Le Galliard et al., 2013; Le Galliard et
al., 2015; Mell et al., 2016).

Il semble utile dans ce contexte de revenir rapidement sur le cadre théorique utilisé
pour prédire I'émergence d'un POLS et sur sa validité comme explication de la variation
interindividuelle. Tout d'abord, le syndrome d'histoire de vie prédit par le POLS est la
conséquence de trois hypotheses fondamentales:

(1) la sélection procede par l'optimisation du R, sous contrainte de compensation
écologique (Ry=1) créant un jeu a somme nulle entre les traits d'histoire de vie;

(2) l'allométrie entre la taille corporelle et les traits d'histoire de vie est la conséquence
de l'optimisation des traits de vie sous I'hypothese que la production de masse d'un
organisme dépend allométriquement de sa masse initiale du fait de contraintes
bioénergétiques, comme le métabolisme au repos qui détermine la maintenance;

(3) la sélection agit pour optimiser les trajectoires de croissance et d'allocation de
maniere variable dans différents contextes écologiques, par exemple en fonction du risque de
prédation, générant un syndrome lent-rapide indépendamment de 1'allométrie de taille en

fonction des conditions moyennes de l'environnent de l'espece.

Le focus de la sélection dans ce genre de modele théorique est donc rarement le syndrome
lui-méme, mais un trait de vie particulier comme le taux de croissance et la taille corporelle
(Kozlowski et al., 1997), l'effort de reproduction (Brown et al., 2006), ou 1'dge & maturation
(Charnov, 1991; Charnov et al., 2001). Cette théorie ne fait aucune prédiction sur 1'évolution
des syndromes qui se modélisent généralement plutot par une forme de sélection multivariée
sur l'histoire de vie (Lande, 1982) et elle s'intéresse encore moins a la variabilité
intraspécifique. Le modele ne fait non plus aucune prédiction sur la nature exacte et la
dimension du syndrome d'histoire de vie qui doit évoluer. Plusieurs études ont d'ailleurs
démontré que les différences interspécifiques étaient parfois structurées le long d'axes
indépendants du continuum lent-rapide et que ce continuum n'impliquait pas forcément les
mémes stratégies démographiques dans différents taxons (Bielby et al., 2007; Jeschke et al.,

2009; Miles et al., 1992). Par ailleurs, les modeles d'optimisation de 1'histoire de vie ignorent
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généralement la densité-dépendance et les fluctuations environnementales qui caractérisent
pourtant la dynamique de la majorité des especes. L'inclusion de la densité-dépendance
enrichit considérablement la diversité des tactiques démographiques attendues (Ferriére et
al., 1992). Enfin, les travaux d'écophysiologie démontrent que l'intégration entre les traits
physiologiques et 1'histoire de vie ne se limite pas & une relation causale simple (Buehler et
al., 2012; Glazier, 2015; Ricklefs et al., 2002). En effet, de nombreux facteurs peuvent
dissocier la relation entre la physiologie, la croissance et les traits de vie, et ces relations

peuvent changer en fonction des conditions environnementales ou de 1'age de 1'individu.

Une synthése entre ces trois écoles de pensée semble nécessaire car elles font appel a trois
niveaux d'explication complémentaires. La premiere est particulierement adaptée a 1'étude
des différences interindividuelles d'un phénotype complexe parce qu'elle se focalise sur les
mécanismes proximaux a l'ceuvre, notamment 1’épigénétique et les contraintes
physiologiques. Elle manque cependant d'un cadre théorique unifié et se contente
généralement de décrire les processus sans en expliquer 1'origine évolutive. La deuxieme
fournit au contraire un cadre théorique unifié pour la modélisation et 1'évolution des
phénotypes complexes en considérant les contraintes génétiques. Il est malheureusement
difficile de faire des prédictions sur la variabilité phénotypique avec ces modeles en 1'absence
de prise en compte des mécanismes épigénétiques du développement. De plus, la sélection y
est décrite de maniere statistique sans référence a un contexte écologique et démographique.
La troisieme s'intéresse au contexte démographique et aux contraintes écologiques et
d'allocation qui orientent 1'évolution des traits de vie entre especes ou populations, et peut
prendre en compte le "théatre écologique" de 1'évolution (Post et al., 2009). Mais sans une
description plus claire des mécanismes développementaux et physiologiques a 1'ceuvre, il
parailt difficile d'utiliser cette théorie pour faire des prédictions sur la variabilité

phénotypique au sein d'une population.

2.4 Conclusion

e La variation interindividuelle d'un trait du phénotype est généralement confondue par
I'erreur de mesure qui peut biaiser les estimations de variance et de corrélation entre un trait
phénotypique et d'autres caracteres ainsi qu'avec les traits d'histoire de vie. Le probleme de
I'erreur de mesure est particulierement sévere pour les traits comportementaux dont la
mesure est sensible aux conditions expérimentales, mais aussi pour certains traits
physiologiques qui sont hautement flexibles. Une certaine incertitude dans 1'estimation du

phénotype individuel doit donc étre admise.
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e Les facteurs a l'origine de la variation interindividuelle de chaque trait du phénotype
sont la génétique, I'environnement et le bruit stochastique développemental, ainsi que leurs
interactions. Le bruit stochastique environnemental est significatif mais n'a jamais été étudié
sérieusement dans les populations naturelles. L'influence de I'environnement traduit la
plasticité du phénotype. La transmission des différences phénotypiques entre générations
implique a la fois des formes génétiques d'hérédité, mais aussi des formes non-génétiques. La
complexité des causes de variation interindividuelle rend la tache de leur quantification en
populations naturelles particulierement difficile. L'expérimentation est alors un recours pour
identifier les facteurs causaux les plus importants.

e Chaque trait du phénotype s'inscrit dans une histoire individuelle de développement
impliquant des hétérogénéités temporelles qui dépendent du cycle de vie. Généralement, les
différentes étapes du cycle de vie correspondent a différentes fenétres de sensibilité et
différentes formes de plasticité sont observées tot et tard dans la vie. Nous proposons en
accord avec les observations empiriques un modele ontogénique de la variation
interindividuelle qui reconnait une phase d'organisation impliquant les effets décalés des
conditions environnementales précoces et une phase flexible impliquant des modifications
périodiques du phénotype adulte pendant les cycles de reproduction itéropare.

e En conséquence, les formes de la variation interindividuelle sont diverses : les
individus peuvent différer par la moyenne, par l'ontogénie ou par une combinaison des deux.
Les modeles mixtes permettent d'estimer la variation aléatoire entre individus en supposant
qu'elle soit déterminée par des causes et des facteurs inconnus. Ainsi, 1'hétérogénéité
démographique pourra étre quantifiée comme une variance. Alternativement, il est possible
d'attribuer des causes et d'associer des facteurs a la variation interindividuelle, comme par
exemple dans le cas des polymorphismes de dispersion.

e Chaque individu est caractérisé par des centaines voire des milliers de traits
phénotypiques. La complexité des phénotypes se traduit par des phénomenes d'intégration et
de modularité, de telle sorte que tous les traits du phénotype ne sont pas indépendants. Il
existe un grand nombre de théories pour 1'émergence de phénotypes complexes impliquant
des explications proximales fonctionnelles, des explications ultimes génétiques et des
explications démographiques et écologiques. Aucune de ces explications ne semble pouvoir
prédire seule de maniere satisfaisante les patrons et la dynamique de variation
interindividuelle des phénotypes complexes. Une synthese entre ces approches semble donc

nécessaire.
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3 Variation interindividuelle chez le 1ézard vivipare’

Je propose ici une bréve synthese des résultats obtenus au cours de nos travaux sur le 1ézard
vivipare (Zootoca vivipara) en présentant des informations qualitatives complémentaires des
données quantitatives résumées dans les Tables 1 et 2 (voir Figure 12). Je me concentrerai
sur trois catégories de traits phénotypiques étudiés de maniere assez systématique dans notre
laboratoire, a savoir la taille corporelle, deux traits physiologiques (le métabolisme basal et la
réponse immunitaire inflammatoire), et des comportements individuels étudiés a l'aide de

tests standardisés.

Figure 12. Collection d'images illustrant 1'espece et les dispositifs d'étude. De haut en bas et de gauche a
droite: nouveau-nés a la naissance, sub-adulte en population naturelle, femelle adulte gestante, enclos
expérimentaux du CEREEP-Ecotron, et population naturelle de la tourbiére de Barnassac dans le massif du
Mont Lozere (photos de J.-F. Le Galliard, Sandrine Meylan et Manuel Massot)

3.1 Taille corporelle

La taille corporelle d'un lézard vivipare est quantifiée par sa longueur-museau anus qui
augmente de 18-20 mm au minimum a la naissance a un peu plus de 70 mm a 1'age adulte.
Cette longueur est facile a mesurer de maniere fiable et n'est pas affectée par l'autotomie de
la queue comme c'est le cas pour la longueur totale. A la naissance, la taille d'un nouveau-né
viable varie en regle générale de 18 a 25 mm et les analyses de partition de variance entre
familles indiquent une forte variabilité inter-familiale méme dans des conditions homogenes

d'élevage (Le Galliard et al., 2004; Sorci et al., 1999) et aussi une variation inter-péres intra-

" Pour une description de la biologie de 1'espéce, on peut aussi consulter ma thése en ligne
http://jf.legalliard free.fr /publications/Thesis-All.pdf ou & la fiche espéce du portail de la biodiversité en Wallonie

http://biodiversite.wallonie.be/
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familiale (données non publiées), suggérant que des facteurs génétiques héritables
contribuent a cette variabilité phénotypique a la naissance. Les conditions de la gestation
influencent généralement faiblement la taille du jeune a la naissance, méme quand les
conditions semblent se dégrader sensiblement (Le Galliard et al., 2005¢; Lorenzon et al.,
2001; Meylan et al., 2007; Mugabo et al., 2013; Sorci et al., 1995). Sur le plan expérimental,
une augmentation de la concentration plasmatique des glucocorticoides chronique pendant la
gestation est cependant associée & la production de jeunes plus petits (Meylan et al., 2004;
Meylan et al., 2010). La décomposition de variance la plus exhaustive effectuée en population
naturelle et portant sur presque 15 années de suivi démontre une forte variance entre
familles (environ 40% de la variance) par rapport a la variance entre cohortes de naissance
(environ 17%, Marquis et al., 2008) ou la variance interannuelle (Le Galliard et al., 2010).

Les femelles sont plus grandes que les males a la naissance, mais ces différences de taille
entre les sexes a la naissance ne sont pas influencées par les conditions environnementales
(Le Galliard et al., 2006). La taille & la naissance (ou la masse) est généralement
négativement corrélée a la taille de la portée, apres correction pour les effets de la taille de la
mere qui est corrélée positivement avec la taille du jeune (Marquis et al., 2008), ce qui peut
s'interpréter comme une contrainte d'allocation entre la quantité et la qualité des jeunes
(Bleu et al., 2013). L'intensité de cette corrélation fluctue entre années dans la méme
population en relation avec le ratio de la variabilité d'allocation et d'investissement comme
prédit par le modele graphique de van Noordwijk & de Jong (1986). Récemment,
Rutschmann et al. (2016) ont par ailleurs démontré que l'investissement reproducteur par
jeune était négativement corrélé a la taille de portée d'autant plus que les températures
locales étaient fraiches. Ceci suggere que des conditions thermiques a priori plus favorables a
la thermorégulation augmentent la variance d'acquisition entre femelles.

La croissance apres la naissance est généralement rapide et plastique en fonction des
conditions thermiques (Bestion et al., 2014; Sorci et al., 1996a), nutritives (Le Galliard et al.,
2005b; Mugabo et al., 2010), hydriques (Lorenzon et al., 2001), sociales (en particulier la
densité, Cote et al., 2008a; Le Galliard et al., 2003, 2005a; Massot et al., 1992; Mugabo et
al., 2013) ou du risque de prédation et de parasitisme (Oppliger et al., 1998; Sorci et al.,
1996b). Les effets des conditions sociales sont principalement expliqués par la compétition
pour les ressources (voir Figure 13) et il est probable que cette forme de compétition soit
dominée par les adultes (San-Jose et al., 2016). Des effets maternels sur les taux de
croissance ont aussi été mis en évidence comme l'effet négatif du parasitisme maternel (Sorci
et al., 1996a) ou l'effet des conditions hydriques pendant la gestation (Marquis et al., 2008),
mais ces effets sont en général limités au début de la croissance et ne perdurent pas sur

'entiereté de la vie. La croissance corporelle juvénile montre ainsi des capacités de
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compensation de telle sorte que les animaux pénalisés par des conditions défavorables
récuperent en quelques semaines leur désavantage de taille (Le Galliard et al., 2005b), mais
ce n'est pas systématique (Mugabo et al., 2010) et une disette alimentaire extréme t6t dans
la vie peut aussi avoir des effets durables sur la croissance juvénile (Massot et al., 2013).
L'identité maternelle contribue pour plus de 60% de la variation observée de la croissance en
taille au stade juvénile contre seulement 37% pour les conditions annuelles. Toutefois, cette
variation de croissance juvénile entre familles, et donc de taille sub-adulte, est en partie liée
aux différences de date de mise bas entre femelles et donc d'environnement de naissance.
Les mémes facteurs environnementaux influencent la croissance apres 1'age d'un an
(Lorenzon et al., 1999; Massot et al., 1992; Mugabo et al., 2011; Mugabo et al., 2013), bien
que celle-ci ait été moins bien étudiée et qu'elle soit ralentie en cas de maturation sexuelle
dans la premiere année de vie (données non publiées). Environ 20% de la variance
interindividuelle des taux de croissance sub-adulte en populations naturelles est explicable
par les conditions environnementales annuelles (Le Galliard et al., 2010). Une des
caractéristiques de la croissance apres 1'age d'un an est d'impliquer des modifications

substantielles de condition corporelle entre individus (e.g., Mugabo et al., 2011).
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Figure 13. Plasticité de la croissance corporelle en fonction des conditions environnementales. La figure de
gauche représente les normes de réaction familiale de la croissance juvénile précoce en laboratoire (pendant 2
mois) en fonction des conditions nutritives (HF=high food, LF=low food). La figure de droite représente la
taille corporelle aprés une année de croissance juvénile femelle et méle dans des enclos & densité variable (1 =
densité tres faible, 5 = densité tres forte). D'apres Mugabo et al. (2010; 2013).

La forme moyenne de la courbe de croissance juvénile peut étre prédite par un modele de
budget énergétique qui partitionne 1'énergie acquise, qui augmente proportionnellement a la

taille du lézard (Gonzalez-Suérez et al., 2011b), entre 1'énergie allouée a la maintenance en
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priorité puis ensuite & la croissance (ca. 40% de 1'énergie sauvegardée) et aux réserves (qui
sont diminuées si la maintenance dépasse 1'acquisition). Cette régle correspond au modele
d'allocation net (Kooijman, 2010) et elle autorise une condition corporelle relativement stable
mais faible chez les jeunes (environ 20% de la masse seche). Les femelles grandissent plus
vite en taille que les males mais atteignent la maturité au méme age. Il n'existe aucune
indication de différence sexuelle majeure de plasticité de la croissance avant la maturation.

Apres la maturation sexuelle, qui intervient dans notre population d'étude autour d'une
taille limite de 1'ordre de 50-55 mm (Jaffré et al., 2017; Mugabo et al., 2010; Mugabo et al.,
2013), la croissance est fortement ralentie et beaucoup moins sensible & 1'environnement, sauf
chez les jeunes femelles adultes ou la restriction alimentaire a encore des effets sensibles
(Mugabo et al., 2013). La dynamique de la croissance apres la maturation est modélisable
sous la forme d'une "allocation a la production totale" (Kooijman, 2010) ot une proportion
fixe de 1'énergie assimilée est dédiée a la production de masse réversible (réserve et gonades)
et le reste sert a couvrir les dépenses de maintenance et, si possible, la croissance en taille
(Gonzalez-Sudrez et al., 2011a). La croissance sature vers 1'dge de 4 a 5 années, les femelles
sont plus grandes que les males, et il existe des différences significatives de taille
asymptotiques entre individus (Fitze et al., 2008). On ignore encore les causes de cette
variation entre individus. L'étude la plus longue en populations naturelles indique environ
40% de variation interindividuelle de taille contre seulement 18% de variation entre les

cohortes de naissance, d'origine aussi inconnue (Le Galliard et al., 2010).

La relation entre la taille corporelle et 1'histoire de vie est importante chez cette espece a
croissance indéterminée méme si ce n'est pas le seul déterminant phénotypique de la
démographie. La taille a la naissance est en moyenne positivement corrélée avec la survie
juvénile (Le Galliard et al., 2004; Mugabo et al., 2013), mais l'intensité de la sélection semble
fluctuer entre années (voir une comparaison de toutes nos études) et aussi entre populations
et environnements, sans qu'on dispose d'explications convaincantes pour ces fluctuations
(Lorenzon et al., 2001; Sorci et al., 1999). Une croissance juvénile plus rapide a 1'échelle
individuelle est positivement corrélée avec la probabilité de maturation tot dans la vie et la
taille adulte est positivement corrélée avec la fécondité et la masse de portée chez les
femelles, et en général avec le succes reproducteur chez les méales. Toutes, ces observations
sont conformes avec le modele d'histoire de vie dit "de production" ou la croissance en masse-
taille structurale est positivement corrélée a l'effort reproducteur (Adolph et al., 1996) et
serait compensée par des colits en terme de reproduction-survie future. Ainsi, il a aussi été
observé qu'une forte croissance, notamment au stade juvénile, pourrait aussi étre compensée

par une plus faible survie (Bestion et al., 2014; Sorci et al., 1996a). Cependant, il n'existe
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actuellement aucune démonstration d'une corrélation négative entre ces deux traits entre
individus, les fluctuations annuelles de croissance juvéniles sont relativement indépendantes
des variations de survie annuelle (Le Galliard et al., 2010) et les individus qui grandissent
vite tot dans la vie présentent parfois une survie future plus élevée (Dupoué et al., 2018). Un
autre compromis possible implique un cotit de la croissance rapide tot dans la vie et d'une
maturation précoce via une accélération de la sénescence comme démontré pour les femelles

en populations naturelles (Massot et al., 2011).

3.2 Dépenses énergétiques et immunité

Nous avons effectué de nombreuses caractérisations écophysiologiques sur cette espece, mais
seuls deux traits physiologiques ont été mesurés de maniere répétée au cours de plusieurs
expériences: le métabolisme basal ou métabolisme au repos et la réponse immunitaire
inflammatoire. Nous sommes donc en mesure de proposer une synthése plus ou moins
complete des mécanismes et sources de variation de ces deux caracteres. Le métabolisme
basal est défini comme la dépense énergétique totale d'un animal au repos dans des
conditions de non-activité (généralement la nuit), dans un état de post-absorption (i.e., la
digestion n'interféere pas avec les mesures) et a une température typique du repos pour un
ectotherme (McNab, 1997). Des méthodes de calorimétrie indirecte basées sur la
quantification des échanges gazeux (O: et/ou COs) ont permis de calculer les dépenses
énergétiques dans des chambres respirométriques. Une certaine erreur instrumentale est
inévitable dans ce genre d'étude et l'interprétation des profils d'échanges gazeux n'est pas
toujours aisée (e.g., Careau et al., 2008), notamment quand les animaux sont de petit taille.
Le métabolisme au repos est généralement considéré comme le "cotit de la vie', c¢'est-a-dire
une mesure des dépenses énergétiques minimales de maintenance de l'organisme. Sa
variabilité interindividuelle, indépendamment de la masse corporelle, serait selon plusieurs
auteurs associée a des différences de capacité d'acquisition et d'utilisation des ressources
(Bennett, 1978; Burton et al., 2011; Speakman et al., 2004). Chez le 1ézard vivipare, il existe
une relation positive entre la masse corporelle (Figure 14), la température et le métabolisme
au repos (Mell et al., 2016), mais les individus présentent malgré tout des différences tres
substantielles et répétables de métabolisme contr6lé pour la masse et/ou pour la température
(Artacho et al., 2013; Le Galliard et al., 2013). Les déterminants individuels de cette
variation sont mal connus: on sait que le métabolisme au repos est corrélé a l'activité
comportementale et qu'il augmente chez les femelles gestantes avec 1'application de
glucocorticoides (Meylan et al., 2010) mais pas forcément chez d'autres classes d'age (e.g.,
Voituron et al., 2017). Il a aussi été démontré qu'il est relativement insensible a des

challenges immunitaires (Meylan et al., 2013). Les variations de métabolisme exprimées a la
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naissance ou plus tard dans la vie ne prédisent ni la croissance moyenne, ni la survie
moyenne ni la reproduction future d'un individu (Artacho et al., 2015; Le Galliard et al.,
2013). D'une année a l'autre, les scores individuels de métabolisme basal ne sont pas
répétables dans le temps que ce soit au cours de la croissance juvénile (Le Galliard et al.,
2013) ou plus tard dans la vie (données non publiées), par contre les différences
interindividuelles sont consistantes sur quelques semaines en laboratoire (Table 2). En
résumé, la variation interindividuelle de métabolisme au repos au sein d'une méme classe de
taille fournit une indication trés mauvaise de la stratégie de vie de l'individu. Par contre, les
augmentations allométriques des dépenses énergétiques basales avec la croissance ou au cours
de la gestation sont pertinentes pour comprendre les différences démographiques en classe

d'age ou de sexe (Gonzdlez-Suarez et al., 2011a; Josserand et al., 2017; Mugabo et al., 2013).
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Figure 14. Gestion de |'énergie et immunité chez le lézard vivipare. Gauche, relation allométrique entre les
dépenses énergétiques basales (mesurées au repos par le volume d'oxygene consommé) dans un échantillon de
males et de femelles sub-adultes. Données non publiées d'Andréaz Dupoué. Droite, relation entre immunité non
spécifique (réponse inflammatoire locale mesurée en mm de gonflement) et la densité de la population chez des
jeunes et des adultes. D'apres Mugabo et al. (2015).

La réponse inflammatoire est mesurée par un agent mitogene végétal, la PHA, qui est une
protéine dont l'injection sous-cutanée est censée stimuler la prolifération de leucocytes et une
hémagglutination. L'injection de PHA induit & la fois des réponses cellulaires (via les
granulocytes et les macrophages) et des réponses humorales adaptatives (via les
lymphocytes). Le gonflement inflammatoire provoqué par cette injection est mesuré
généralement au niveau d'un membre en comparaison avec un témoin et il est proportionnel
a la vitesse et a l'intensité de la réponse immunitaire qui est en grande partie non spécifique

(Kennedy et al., 2006; Tella et al., 2008; Vinkler et al., 2010). Ce test relativement simple est
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censé indiquer la capacité immunitaire de défense et de cicatrisation non spécifique, comme
par exemple dans le cas d'une exposition a des ectoparasites ou de blessures chez un lézard.
Nos travaux indiquent que cette réponse immunitaire est largement flexible et dominée par
la variation intra-individuelle au détriment de la variation interindividuelle (Figure 14). Au
stade juvénile, la restriction alimentaire et dans une moindre mesure 1'augmentation de
densité ont un effet positif sur la réponse immunitaire, ce qui suggere une stimulation de la
mise en place de cette composante du systeme immunitaire dans les conditions défavorables
au début de la vie (Mugabo et al., 2010; Mugabo et al., 2015). De méme, 1'exposition a des
tiques au stade juvénile stimule le développement de cette forme d'immunocompétence
(Mugabo et al., 2015). Aux stades plus agés, l'effet d'une restriction alimentaire ou d'une
augmentation de densité, et dans une moindre mesure d'une dégradation de 1'habitat, est au
contraire celui d'une immunosuppression (Josserand et al., 2017; Mugabo et al., 2011;
Mugabo et al., 2015). Aucune relation entre l'immunité, les traits de vie ou d'autres
indicateurs physiologiques n'a été mise en évidence par des analyses de corrélations
phénotypiques, mais une manipulation récente démontre que de forts taux basaux de
corticostérone ont des effets immunosuppresseurs a court terme (données non publiées de la
these de Rémy Josserand). Ceci suggere que les patrons de variation des glucocorticoides et

de l'immunité sont potentiellement non indépendants a 1'échelle intra-individuelle.

3.3 Comportements individuels

Nos travaux sur les comportements individuels se sont concentrés sur plusieurs
"tempéraments’ classiquement considérés dans 1'analyse des personnalités animales, en
particulier les comportements d'exploration et d'activité, les comportements de timidité et de
témérité, et les comportements sociaux (Réale et al., 2007). Mesurer ces comportements
requiert généralement 1'utilisation d'un dispositif expérimental standardisé, comme une arene
neutre, et des observations répétées dans des conditions homogenes de laboratoire. Plus
spécifiquement, nous avons mesuré le comportement d'activité-exploration en scorant la
mobilité dans une arene neutre, le comportement de témérité en quantifiant le temps de
latence pour sortir d'un abri aprés une attaque simulée, et la "socialité" en mesurant l'affinité
pour un abri avec des odeurs de congéneres par rapport a un controle. Des travaux
antérieurs indiquaient que les comportements sociaux des jeunes lézards étaient associés a
leur stratégie de dispersion (Cote et al., 2007; Cote et al., 2010), et plusieurs études
indépendantes sur une diversité d'especes animales suggerent par ailleurs que les
comportements a risque (forte activité, exploration superficielle, aggressivité, témérité face a
un risque, etc) sont principalement reliés & une tactique démographique de production

(investissement dans la croissance et la reproduction) au détriment de la survie et de la
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fitness résiduelle future (e.g., Biro et al., 2008; Dingemanse et al., 2010b; Réale et al., 2010).
Chez le lézard vivipare, nos travaux montrent l'existence de différences tres significatives de
comportement exploratoire et/ou d'activité, probablement en relation avec la tactique de
dispersion (Le Galliard et al., 2013; Le Galliard et al., 2015; Mell et al., 2016). Ces
différences sont visibles et marquées deés la premieére semaine de vie, et perdurent dans une
certaine mesure au cours de la vie bien que la variation intra-individuelle pendant la
croissance juvénile soit forte. La témérité d'un jeune lézard varie plus ou moins de la méme
maniére, mais indépendamment de son comportement exploratoire (Le Galliard et al., 2015).
Le comportement social est moins stabilisé (i.e., forte variation intra-individuelle) mais sa
variation, ainsi que celle de 1'activité, semblent prédire la tactique démographique d'un jeune
lézard dans différents types d'environnements sociaux contrairement a la témérité (Cote et
al., 2007; Cote et al., 2008a; Le Galliard et al., 2015). Généralement, les corrélations entre
ces trois facettes du comportement individuel sont faibles et ne permettent pas de mettre en
évidence de "syndrome" comportemental (Le Galliard et al., 2015; Mell et al., 2016). Ainsi,
dans une étude non publiée consistant a caractériser ces trois comportements de maniere
répétée chaque année depuis la naissance jusqu'a 1'age de 4 ans, nous mettons en évidence
que (i) le comportement social est faiblement répétable au sein de la méme année en
particulier a 1'dge adulte, (ii) les scores individuels de socialité d'une année prédisent mal les
scores individuels de l'année suivante, et (iii) les corrélations intra-annuelles entre traits
comportementaux sont faibles et fluctuantes d'une année a l'autre. Ces résultats tendent a
suggérer que les différences comportementales ne sont pas principalement causées par des

différences génétiques et environnementales permanentes.

3.4 Conclusion

e Une forte plasticité intra-individuelle caractérise 1'expression des phénotypes
morphologiques, physiologiques et comportementaux chez le 1ézard vivipare en accord avec le
concept de "phénotype flexible" proposé comme modele dans la section 2.

e Les sources environnementales de variabilité phénotypique sont multiples, ce qui est
assez caractéristique d'une espece ectotherme a croissance continue, mais nos travaux
suggerent une dichotomie dictée par 1'age entre les stades précoces associés a 1'organisation
phénotypique en relation avec l'expression de différences potentiellement irréversibles (e.g., la
mise en place du systéme immunitaire, les divergences de croissance et de maturation) et les
stades adultes ou 1'effort de reproduction joue un réle important dans la flexibilité
interannuelle. Cependant, des mécanismes compensatoires sont possibles qui interviennent
entre la phase juvénile et adulte, suggérant une complexification du modele ontogénique de

la variation interindividuelle proposé en section 2 (voir Figure 6).
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e L'environnement ne se limite pas a des composantes biotiques et abiotiques
indépendantes de la composition phénotypique de la population. Comme le suggerent nos
travaux expérimentaux sur les effets cohorte (voir chapitres 4 et 7), le phénotype des
individus dans la population rétroagit sur 1'expression des différences individuelles parce que
les interactions sociales et trophiques dépendent des phénotypes individuels.

e Malgré cette forte plasticité phénotypique des différences sensibles de morphologie et
de comportement, et dans une moindre mesure pour les traits physiologiques étudiés sur
certains pas de temps, existent entre individus. Les causes de ces différences restent
inconnues et on pourrait suspecter des causes génétiques ou environnementales précoces
(effets maternels) dans certains cas.

e Les corrélations phénotypiques observées sont faibles et fluctuantes. La taille semble
un déterminant majeur de 1'histoire de vie mais 1'expression des différences de croissance
individuelle est relativement indépendante d'un phénotype physiologique (métabolisme,
immunité, et glucocorticoides) ou comportemental (traits de personnalité) particulier. Notons
que des travaux en cours suggerent toutefois une corrélation entre croissance rapide,
détérioration physiologique et vieillissement (mesuré par le stress oxydatif et la longueur des
télomeres) et une trajectoire d'extinction en relation avec le réchauffement climatique
(Dupoué et al., 2017). En général, ces faibles corrélation laissent a penser qu'il existe une
forte flexibilité des liens causaux entre comportement, physiologie et histoire de vie a moins
que ce ne soit la conséquence de biais méthodologiques et statistiques.

e La plasticité phénotypique induit des corrélations phénotypiques artefactuelles quand
deux traits répondent parallelement et indépendamment a des changements de
l'environnement (voir notre étude sur le parasitisme et l'immunité dans Mugabo et al.
(2015)) ce qui complique encore 1'analyse des corrélations. Une caractérisation des
corrélations génétiques serait souhaitable.

e Les quelques études de sélection corrélationnelle conduites dans le laboratoire
indiquent que les associations phénotypiques entre caracteres fonctionnellement indépendants
(comme le métabolisme et le comportement par exemple) ne peuvent pas étre expliquées par
une coadaptation. Des études plus systématiques sur l'intensité et la répétabilité de la

sélection naturelle en populations naturelles sont nécessaires.
4 Impacts démographiques de 1'hétérogénéité individuelle
4.1 Modélisation de l'individu en écologie des populations

L'écologie des populations a pour objectif de décrire la structure, la croissance et les patrons

de variation dans l'espace et dans le temps des populations, qui sont des collections
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d'individus. La dynamique d'une population est le résultat de 1l'interaction entre les
processus démographiques individuels (naissance, mort, émigration et immigration), les
conditions sociales, les relations interspécifiques et 1'environnement abiotique, notamment les
conditions climatiques (Benton et al., 2006; Tuljapurkar, 1990; Tuljapurkar et al., 2009a).
L'objectif de 1'écologie des populations est donc de faire le lien entre le comportement
individuel, ou 1'état individuel (i-state en écologie), et le comportement, d'une population
d'individus, ou l'état de la population (p-state). Pourtant, dans les modeles classiques
d'écologie des populations, il est fréquent de considérer que tous les individus soient
identiques et donc d'ignorer 1'hétérogénéité individuelle (Begon et al., 1996; Rockwood,
2015). La théorie démographique classique pour introduire des différences entre individus
dans la population est celle des populations structurées, qui comprend toute une diversité
de classes de modeles ou les individus sont répartis en groupes comme par exemple des
classes d'dge (e.g., modele matriciel de Leslie), de stades reproducteurs (e.g., modele
matriciel de Lefkovitch), de taille (e.g., Kirkpatrick, 1984) ou de condition corporelle (e.g.,
modele de projection intégrale), de sexe (e.g., modeles matriciels a deux sexes) ou de position
spatiale (e.g., modeles de métapopulations). La Table 3 résume les quatre grandes catégories
de modeles décrivant la dynamique de populations isolées selon que la variable individuelle
d'état soit catégorique (e.g., une classe d'age) ou continue (e.g., une date de naissance) et
selon que la projection temporelle soit en temps continu ou en temps discret. Certaines
conséquences majeures de la structure de la population sont importantes a retenir: (1) ces
modeles suivent la structure de la population en parallele des effectifs totaux car la
croissance de la population dépend de sa composition, (2) la population est caractérisée par
une structure stable a 1'équilibre et des propriétés asymptotiques quand la structure stable
est atteinte, et (3) la structure interne génere des décalages temporels, une forme
d'instabilité de la dynamique de la population, notamment en réponse a des perturbations
externes, et des éventuels cycles de cohorte. Nous les avons par exemple utilisés pour décrire
les taux de croissance des cohortes (Le Galliard et al., 2010), la dynamique de petites
populations (Mugabo et al., 2013) ou l'optimisation de 1'effort de reproduction (Baron et al.,
2013). Ces modeles peuvent étre étendus au cas de populations fragmentées dans 1'espace
dont le comportement implique des mécanismes de colonisation-extinction et de
synchronisation spatiale bien particuliers (Bjgrnstad et al., 1999; Clobert et al., 2009;
Hanski, 1999).

Table 3. Une diversité de modéles permet de décrire la dynamique d'une population structurée (Caswell,
2001). Des exemples sont donnés en italique. Un cas particulier est celui des populations structurées par la
physiologie ou modeles PSP dans lesquels les caractéristiques individuelles sont des traits physiologiques et la
dynamique de 1'histoire de vie d'un individu est décrite en temps continu (de Roos, 2008). Ces modeéles peuvent
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étre étendus a la situation d'une reproduction en temps discret (reproduction de type pulse comme dans de
nombreux environnements saisonniers) par l'intermédiaire d'une approche mathématique utilisant les équations

intégrales et permettant le suivi de cohortes d'individus (de Roos et al., 2001).

Etat individuel discret Etat individuel continu
Temps discret Modeles de projection matricielle Modeles de projection intégrale
Modeéle de Leslie Modeéle de croissance continue
Temps continu Systemes d'équations différentielles Equations aux dérivées partielles
Modeéle de Lotka-Volterra Modeéle de McKendrick-von Foerster

Deux classes de modeles structurés sont particulierement pertinents pour décrire la
variabilité interindividuelle. D'une part, les modeles de projection intégrale, ou IPM,
permettent de décrire la dynamique en temps discret d'une population structurée par un (ou
plusieurs) trait continu (Easterling et al., 2000). Ils ont été utilisés pour de nombreux
travaux en écologie afin de démontrer l'importance de la structuration en taille ou en masse
corporelle dans la dynamique de la population (Coulson et al., 2011; Ozgul et al., 2010;
Ozgul et al., 2012; Smallegange et al., 2013). Toutefois, dans la formulation classique du
modele IPM, les différences entre individus sont traitées comme des variations aléatoires
autour d'un processus moyen et la notion d'individu n'est donc pas explicite (Merow et al.,
2014; Vindenes et al., 2015): le modele projette la distribution d'un caracteére en fonction de
fonctions décrivant la croissance (moyenne et variance) du caractere, la survie annuelle, la
reproduction (nombre et survie des jeunes) et la transmission du caractére des parents aux
enfants (moyenne et variance). D'autre part, les modeles physiologiques structurés, ou
modele PSP (Metz et al., 1986), décrivent 1'histoire de vie en fonction de traits individuels
physiologiques, comme par exemple la masse structurelle et les réserves ainsi que les regles
d'allocation-acquisition, et permettent de modéliser des interactions entre individus, par
exemple la compétition pour les ressources ou la prédation entre individus de taille différente
(Claessen et al., 2000; Claessen et al., 2002; Persson et al., 1998). Ces modeles font
I'hypothése que tous les individus nés dans une méme cohorte suivent la méme trajectoire de
développement déterministe et donc ignorent 1'hétérogénéité individuelle intra-cohorte. Les
formulations déterministes classiques de ces modeles sont donc peu appropriées a la
caractérisation des impacts démographiques de 1'hétérogénéité individuelle, définie ici comme

la variabilité entre individus a age/stade/sexe identique.

Une solution proposée pour simuler la variabilité interindividuelle consiste a utiliser des
versions stochastiques des modeles présentés dans la Table 3. Ici, les différences
démographiques entre individus sont décrites par des tirages aléatoires dans des distributions
de probabilité, telles que des lois binomiales pour la survie, des lois de Poisson pour la
reproduction et des lois gaussiennes pour la croissance corporelle (Caswell, 2009). Les

différences entre individus se traduisent alors par une wvariation aléatoire de devenir
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indépendamment de 1'état de l'individu. La conséquence populationnelle de cette variation
interindividuelle aléatoire est la stochasticité démographique, définie comme la
fluctuation moyenne de la taille de la population et des traits vitaux a cause des variations
aléatoires entre individus (Kendall et al., 2002; Lande et al., 2003). Cette forme de
stochasticité, identique a une variabilité d'échantillonnage des évenements démographiques
dans la population, est complémentaire de la stochasticité environnementale qui est la
variance de la taille de la population et des traits vitaux causée par des fluctuations
aléatoires dans l'environnement, donc affectant simultanément tous les individus de la
population (Tuljapurkar, 1990). De maniére assez générale, il est possible de démontrer que
'espérance du taux de croissance exponentielle asymptotique d'une population discrete

d'individus dans un environnement aléatoire est décrite au premier ordre par 1'équation:

2 2
r—inz-Ce __°d Equation 6
242 242N

ol A est le taux de croissance déterministe de la population (calculé sur le modéle moyen

de la dynamique de population sur tous les états possibles de 1'environnement), 05 et 0'3

sont des mesures de la variance environnementale et démographique (calculés a partir des
lois de distribution a la distribution stable de la population) et N est la taille de la
population (Engen et al., 2007; Engen et al., 2005). La variation aléatoire entre individus a
donc pour effet de diminuer 1'espérance du taux de croissance stochastique asymptotique de
la population, surtout dans les petites populations, et donc de réduire 1'espérance de vie de la
population. Cet effet est parfois appelé 1'effet Allee démographique (Lande, 1998). Un
exemple de décomposition des deux formes de variance pour une population décrite par un
modele IPM est fourni dans le chapitre 8 ou nous démontrons par exemple que différents
individus dans des classes de taille différentes contribuent différemment a la stochasticité

démographique totale.

Récemment, Tuljapurkar et al. (2009b) ont proposé que la variation aléatoire était suffisante
pour générer des niveaux de variabilité d'histoire de vie élevés et compatibles avec les
patrons observés en populations naturelles sans nécessairement invoquer la présence d'une
hétérogénéité individuelle. Par exemple, dans le cas du cycle de vie de la vipere d'Orsini
décrit en annexe du chapitre 6 et comprenant des classes d'age et d'états reproducteurs, il
existe une variabilité aléatoire entre individus du fait de trajectoires alternatives entre les
différents stades de vie et une variabilité aléatoire au sein de chaque type de trajectoire en
fonction des différences de longévité entre individus. Tuljapurkar et al. (2009b) proposent de
dénommer cette forme de variation 1'hétérogénéité dynamique et d'en faire le "modele

neutre' de la variabilité démographique permettant d'identifier des déviations causées par
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une variabilité non-aléatoire entre individus (Figure 15). L'utilisation du modéle neutre pour
décrire la variabilité d'histoire de vie chez plusieurs especes suggere l'absence d'une
hétérogénéité individuelle significative par rapport a la variabilité aléatoire (Orzack et al.,
2011; Steiner et al., 2012; Steiner et al., 2010).

Number female swans
— —

N = a o o N
o o o o o o o
| | | | | | |
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- N O = 1 O M~ 0 O
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LRS (number of eggs)

Figure 15. Distribution simulée du succés reproducteur cumulé au cours de la vie (LRS) avec le modéle
d'hétérogénéité dynamique de 1'histoire de vie (histogramme gris) et données observées dans une population
sauvage du cygne Cygnus olor. L'adéquation entre les deux distributions est satisfaisante, ne permettant pas de
rejeter le modele neutre aléatoire (d'apres la Figure 5 dans Tuljapurkar et al., 2009b) © Blacwell Publishing
Ltd./CNRS. Photo de David Nicholls, Royaume-Uni.

Cette approche séduisante se heurte toutefois a de sérieux problémes résumés dans une
synthese récente (Cam et al., 2016). Premierement, il a été démontré que la puissance des
tests statistiques du modele neutre est généralement faible conduisant a ne pas le rejeter
méme en présence d'une hétérogénéité démographique significative (Bonnet et al., 2016).
Deuxiemement, les estimations des composantes de variance du modeéle neutre sont biaisées
parce que le modele exclut des le départ 1'hétérogénéité individuelle dans 1'approche
statistique (Cam et al., 2016). L'analyse des données démographiques par des modeles mixtes
longitudinaux ou par des approches de comparaison de modeles indique que 1"hétérogénéité
interindividuelle est généralement présente, méme si sa contribution a la variabilité
démographique est tres variable (Cam et al., 2012; Jenouvrier et al., 2018; Plard et al.,
2015). Ainsi, une étude empirique des patrons de variabilité démographique dans des
populations de laboratoire du ver de farine indique que le meilleur modele n'est pas le modele
neutre mais un modele complexe intégrant toutes les sources de stochasticité démographique
et environnementale et une forme d'hétérogénéité persistante entre individus (Melbourne et
al., 2008). Troisiemement, il me semble absurde de construire une théorie de la variabilité

interindividuelle intégralement basée sur un modele aléatoire de l'histoire de vie. En effet, il
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faut garder a l'esprit que le hasard d'échantillonnage décrit dans le modele stochastique

traduit notre ignorance des déterminants complexes de la mortalité, de la reproduction et des

autres évenements démographiques plutot qu'une réalité biologique. Pour paraphraser

Einstein, on pourrait dire que 'les individus ne jouent pas aux dés"! Une étude de 1'impact

démographique de 1'hétérogénéité individuelle doit donc considérer la comparaison de

différents modeles décrivant la méme population mais intégrant ou non de 1'hétérogénéité

démographique (Vindenes et al., 2015) ou d'un méme type de modele décrivant des

populations différentes aves des patrons de variations contrastés (Kendall et al., 2011).

4.2 Effets de 1'hétérogénéité sur la stochasticité démographique

Table 4. Comparaison des hypotheses et des prédictions des modeles stochastiques ayant testé

l'influence de la variabilité interindividuelle sur la stochasticité démographique.

Référence

Hypotheése du modele

Résultat principal

(Engen et al., 1998)

Covariance démographique (degré de covariation
entre individus au sein de la population)

Diminution de la variance démographique du

nombre de survivants dans une cohorte

(Kendall et al., 2002)

Variabilité persistante de survie entre individus,

survie binomiale, comparaison de populations

Diminution de la variance démographique du

nombre de survivants dans une cohorte

(Fox et al., 2002)

Variabilité persistante de capacité de
reproduction entre individus, fécondité décrite
par une distribution aléatoire, comparaison de
populations

Diminution ou augmentation de la variance du
nombre total de descendants selon la relation entre
I'espérance et la variance de la fécondité

(Robert et al., 2003)

Variabilité aléatoire de survie et/ou de
reproduction entre individus, survie binomiale et
reproduction Poisson, comparaison de
populations par simulation

Pas d'effet de la variation aléatoire de survie mais
augmentation de la stochasticité en cas de variation
de reproduction

(Kendall et al., 2003)

Variabilité persistante ou aléatoire de
contribution a la génération suivante ou fitness
(par reproduction et/ou survie), fitness décrite
par une distribution aléatoire, comparaison de
populations

Diminution ou augmentation de la variance du
nombre total de descendants selon la relation entre
I'espérance et la variance de la fitness

(Fox, 2005)

Variabilité de risque d'extinction de la lignée
d"un individu, corrélation parfaite des scores
individuels des parents et des enfants,

comparaison de populations

Réduction du risque d'extinction par une
augmentation de la variance démographique au sein
de la population

(Vindenes et al., 2008)

Existence de k groupes d'individus variant de
maniére persistante, survie binomiale et fécondité
aléatoire, comparaison de modeles de la méme

population

L'hétérogénéité de survie diminue généralement la
variance démographique alors que 1'hétérogénéité
de reproduction 1'augmente si la distribution des
valeurs reproductives est hétérogene

A la suite d'une publication pionniére de Conner et White (1999) démontrant une

amélioration de la persistance d'une population d'individus hétérogenes pour leur longévité

par rapport a une population homogene, plusieurs études se sont spécifiquement intéressées a
I'impact de 1'hétérogénéité démographique sur la stochasticité démographique en considérant
différentes formes de variabilité entre individus (voir Table 4 pour une synthese). Ces travaux

démontrent que les effets de la variation entre individus sur la stochasticité démographique
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dépendent de la nature de cette variation (aléatoire ou structurée), de la loi de distribution
des traits démographiques, et des patrons de covariation:

e si la distribution des scores individuels est aléatoire et identiquement distribuée, alors
la variation entre individus a généralement un effet positif sur la stochasticité
démographique (en ajoutant du bruit d'échantillonnage) sauf pour des événements
binomiaux comme la mortalité;

e i la distribution est structurée, ce qui est équivalent a notre concept d'hétérogénéité
démographique, alors 1'impact sur la stochasticité démographique dépend de la relation entre
la moyenne et la variance de la distribution aléatoire du trait démographique - il peut donc
étre positif, neutre ou négatif selon les cas;

e une covariance démographique négative (provoquée par exemple via la compétition)
est susceptible d'augmenter la variance démographique (Engen et al., 1998) et les patrons de
covariation entre traits de vie et de transmission parent-enfant peuvent compliquer les effets
(Kendall et al., 2011).

Ces travaux suggerent donc des relations significatives entre 1'hétérogénéité individuelle
et la variance démographique mais non triviales car elles peuvent étre tantot fortement
positives ou négatives selon le contexte. En conséquence, le statut de conservation des petites
populations (probabilités et temps d'extinction, distribution quasi-stationnaire) est
susceptible d'étre sous-estimé ou surestimé par les approches classiques d'analyse de viabilité
des populations qui ignorent 1'hétérogénéité individuelle (Fox et al., 2002; Ovaskainen et al.,
2010; Vindenes et al., 2008). Par exemple, une hétérogénéité de 1'age de reproduction dans
une population semelpare de plantes augmente la viabilité de la population dans un
environnement fluctuant en désynchronisant les histoires de vie (Acker et al., 2014).
Toutefois, il faut noter qu'en dehors de 1'étude expérimentale de Melbourne et Hastings

(2008), il existe tres peu de tests empiriques de ces effets (Gonzédlez-Suarez et al., 2013).

4.3 Effets de 1'hétérogénéité sur les propriétés asymptotiques

En comparaison aux études portant sur la stochasticité démographique, peu de travaux se
sont intéressés a l'influence de 1'hétérogénéité individuelle sur les propriétés asymptotiques de
la population comme son taux de croissance asymptotique, sa structure a 1'équilibre et ses
caractéristiques d'histoire de vie (valeurs reproductives, temps de génération, etc). Dans une
étude pionniere sur le sujet, James Vaupel a démontré qu'une hétérogénéité de survie entre
individus, modélisée par des différences de fragilité de la mortalité intrinseque, changeait les
patrons d'histoire de vie d'une cohorte d'individus de maniére tres significative (Vaupel et
al., 1979). L'explication tient en une forme de sélection intra-cohorte (i.e., les individus les

plus fragiles mourant en premier par définition) qui conduit a une modification de la
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composition de la cohorte en fonction de 1'age et notamment a une augmentation de la survie
apparente avec 'dge (Caswell, 2014; Vaupel et al., 1979; Vaupel et al., 1985). Cet effet de
sélection intra-cohorte est reconnu comme un facteur confondant les études de la sénescence
et de la qualité individuelle (Cam et al., 2002; Nussey et al., 2008), mais a aussi des

conséquences sur la dynamique de la population (Figure 16).
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Figure 16. Exemple d'effet de la variabilité interindividuelle de survie (hétérogénéité de fragilité de la survie)
sur le taux de croissance d'une population structurée en age et composée de générations chevauchantes. La
relation est représentée pour différents niveaux de transmission de la fragilité des parents a leurs enfants avec
une corrélation parent-enfant augmentant des courbes du bas en haut (tiré de Kendall et al., 2011). © 2011 by
the Ecological Society of America.

Une population structurée en age et composée d'individus fragiles présente ainsi un taux de
croissance et une taille de population a 1'équilibre qui augmente avec 1'hétérogénéité de
fragilité et la corrélation de fragilité entre parents et enfants (Kendall et al., 2011; Stover et
al., 2012). Une telle hétérogénéité de longévité a été démontrée dans des études récentes et
elle semble plus forte chez les especes a histoire de vie rapide (Marzolin et al., 2011; Péron et
al., 2010; Péron et al., 2016), ce qui suggere que ces especes sont plus susceptibles d'étre
affectées au plan démographique (mais voir Jenouvrier et al., 2018). Plus généralement, il a
été démontré que 1'hétérogénéité statique (par exemple, 1'hétérogénéité de taille a la
naissance) pouvait interagir avec 1'hétérogénéité dynamique (par exemple, la croissance
corporelle et la variation de taille au cours de la vie) pour modifier les propriétés
asymptotiques de la population comme le taux de reproduction, le temps de génération, ou
les variances démographiques. Les effets sont variables selon les hypotheses du modele et

notamment la relation entre le trait phénotypique hétérogene et les traits démographiques
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(Kirkpatrick, 1984; Vindenes et al., 2015). Chez le chevreuil, par exemple, les effets de
I'hétérogénéité statique (la contribution individuelle a la fécondité) sont négligeables par
rapport aux effets de 1'hétérogénéité dynamique (la structure de masse de la population) et
donc peuvent étre ignorés par rapport a la variabilité temporelle observée chez cette espece
(Plard et al., 2015).

D'autres études suggerent des effets spécifiques de certaines formes de variabilité inter-
interindividuelle sur les propriétés asymptotiques de la population. Par exemple, en
génétique de la conservation, il est bien connu qu'une forte hétérogénéité génétique augmente
le taux de croissance stochastique de la population dans la mesure ou elle joue le role
d'assurance contre les effets déléteres de la dépression de consanguinité (Ives et al., 2002;
Nieminen et al., 2001). De méme, en écologie des métapopulations, une hétérogénéité de
potentiel et de statut individuel de dispersion est susceptible de modifier 1'effet rescousse de
la dispersion, la vitesse d'expansion ou de colonisation, et donc la viabilité de la
métapopulation (Clobert et al., 2009; Cote et al., 2010; Le Galliard et al., 2012b). Par
exemple, les différences de comportements sociaux entre individus facilitent la colonisation
d'habitats laissés vacants par des extinctions locales a la faveur d'une dynamique de
succession post-colonisation entre individus de plus en plus sociaux (Clobert et al., 2009;
Fogarty et al., 2011). De méme, 'existence d'individus ou de propagules capables de
disperser sur de plus longues distances que le reste de la population permet d'expliquer la

rapidité d'expansion de certains fronts d'invasion et le succes de la colonisation de certains
habitats (Le Galliard et al., 2012b).

4.4 Hétérogénéité démographique et régulation de la population

La plupart des études précédentes font I'hypothese d'une absence de régulation de la
population et doivent donc étre considérées comme valables pour décrire les propriétés d'une
population de faible taille (loin de sa capacité de charge) ou dans un environnement
faiblement limitant, par exemple un contexte de colonisation dans un habitat riche. La
grande majorité des populations naturelles sont cependant régulées par des mécanismes
densité-dépendants, en particulier la compétition pour les ressources (Bonenfant et al., 2009;
Brook et al., 2006; Herrando-Pérez et al., 2012; Mugabo et al., 2013; Saether et al., 2002;
Sibly et al., 2005). Les populations régulées par la densité sont susceptibles de suivre des
trajectoires plus ou moins complexes selon la forme, l'intensité et le degré de décalage
temporel des effets d'une variation de la densité sur les composantes démographiques
(Turchin, 1999; Turchin, 2003). Un modele général de la dynamique en temps discret d'une

population d'une seule espece régulée par la densité peut s'écrire comme:

N,, = F(N,)xN, Equation 7
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L'effet d'une hétérogénéité individuelle qui modifierait la fonction f(N) dans ce modele
consiste en un moyennage de la fonction de densité-dépendance qui influence de maniere
variable le taux de croissance, la densité a 1'équilibre et la stabilité de la population
(Bjornstad et al., 1994). L'explication d'un effet de moyennage variable de 1'hétérogénéité
individuelle tient dans l'inégalité de Jensen selon laquelle la moyenne des valeurs d'une
fonction non-linéaire g(z) sur 'ensemble des z n'est pas égale a la valeur de la fonction
estimée a la moyenne de z: E[g(x)]#= g(E[x]). Si la fonction non-linéaire est convexe, la
moyenne de la fonction prend une valeur supérieure; sinon, la moyenne est inférieure. Ainsi,
selon la forme de la densité-dépendance et la distribution de 1'hétérogénéité individuelle, des
différences entre individus dans la qualité, la compétition pour les ressources ou 1'efficacité
d'assimilation et d'allocation des ressources vont avoir des effets stabilisants (Grimm et al.,
2002; Lomnicki, 1978; Lomnicki, 1980; Uchmanski, 2000) ou déstabilisants (Filin et al., 2007;
Lindstrom et al., 2002). Seulement quelques études empiriques ont examiné en détail cette
relation entre hétérogénéité inter-individuelle et stabilité de la population. Chez un lézard
nord américain, les populations les plus stables sont caractérisées par une plus forte
variabilité interindividuelle de 1'effort de reproduction, sans qu'il soit possible de mettre en
évidence un lien causal (Dochtermann et al., 2012). Une hétérogénéité de qualité entre
colonisateurs chez le poisson corallien Forsterygion lapillum semble aussi stabiliser la
dynamique en déplacant le régime dominant d'un systeme cyclique vers un point d'équilibre
stable. Au contraire, nos travaux sur la dynamique de populations structurées par la
physiologie du lézard vivipare suggerent des effets limités de la variabilité intra-cohorte
statique de date de naissance (Gonzalez-Suarez et al., 2011a). Par contre, la variation
aléatoire de succes alimentaire dans 1'environnement semble susceptible de modifier la
trajectoire de croissance des individus et 1'abondance de la population a 1'équilibre. Dans les
chapitres 7 et 9, nous illustrons comment l'inégalité de Jensen peut étre utilisée pour
comprendre les effets de 1'hétérogénéité individuelle sur la dynamique de populations

structurées.

4.5 Conclusion

e Au sein d'une population, les individus different par leur état et par leur devenir. La
variabilité aléatoire du devenir traduit notre manque de compréhension des processus
individuels de naissance, mort, et migration et constitue le modele nul de 1'hétérogénéité
démographique dans une population naturelle. La variabilité d'état entre individus peut étre
décrite comme une variabilité aléatoire autour de la moyenne de la population, par des
caractéristiques statiques ou dynamiques de l'individu, et par une grande variété de traits

fonctionnels spécifiques.

67



e Les modeles densité-indépendants ont généralement envisagé les effets
démographiques d'une variabilité uni-variée de survie ou de reproduction entre individus.
Dans ce cas, les effets de la variabilité interindividuelle sur la dynamique de la population
(stochasticité et propriétés asymptotiques) sont complexes et variables en fonction de la loi
de distribution des évenements démographiques, de la nature de la variation entre individus
(aléatoire ou structurée, indépendante ou corrélée, etc.) et donc des hypotheses du modele.
Leur caractérisation empirique demeure anecdotique.

e Les modeles densité-dépendants ont généralement envisagé les différences
interindividuelles sous 1'angle de la capacité compétitive individuelle ou de parametres
physiologiques déterminant le budget énergétique. Dans ce cas, les effets de la variabilité
interindividuelle sur la dynamique de la population sont stabilisants, anecdotiques ou
déstabilisants selon la forme de la densité-dépendance et la source de variabilité
interindividuelle.

e Deux mécanismes ont été proposés pour expliquer les effets démographiques de
I'hétérogénéité individuelle: (1) la sélection intra-cohorte qui est la conséquence de
I'hétérogénéité de fragilité entre individus au sein d'une cohorte, et (2) l'inégalité de Jensen
qui caractérise de maniere générale 1'effet de moyennage sur des fonctions non-linéaires (Ruel
et al., 1999).

e En conséquence, il semble difficile de prédire les effets démographiques de
I'hétérogénéité individuelle sans une description plus fine des causes de cette variation, une
comparaison de plusieurs modeles alternatifs faisant des hypotheses concurrentes sur
I'histoire de vie et une confrontation entre les résultats des modeles et des travaux

empiriques.
5 Perspectives

Les travaux conduits sur la variabilité interindividuelle dans notre laboratoire et 1'analyse
comparative de la littérature spécialisée démontrent que 1'intérét pour la compréhension de
I'hétérogénéité individuelle et sa modélisation a grandi considérablement au cours des dix
derniéres années. Toutefois, une analyse plus poussée de I'hétérogénéité individuelle dans les
populations naturelles a 1'aide d'approches interdisciplinaires du laboratoire couplant des
approches de génétique et génomique, de physiologie et de phénotypage a haut débit
constitue une perspective utile. En effet, nous ignorons toujours la généralité des patrons
d'intégration et la nature des bases fonctionnelles de 1'hétérogénéité individuelle chez le
lézard vivipare, notamment sur le plan démographique, dans la mesure ou cette
hétérogénéité est définie par défaut comme la variance résiduelle non explicable par des effets

de l'environnement et inclut rarement plus de deux caracteres mesurés conjointement. Cette

68



difficulté de caractérisation de la multi-dimensionnalité et des causes de 1'hétérogénéité
individuelle est la norme chez d'autres especes animales malgré le développement récent
d'approches de génétique quantitative basées sur 1'analyse des pédigrées (e.g., Charmantier
et al., 2006; Quinn et al., 2009) ou d'études exploratoires des effets a long terme de
l'environnement précoce (voir chapitre 7). Notre modele biologique ne constitue
probablement pas le systeme le plus approprié dans cette perspective dans la mesure ou les
outils de génomique en sont encore au stade du développement, le cycle de vie est
relativement long, le phénotypage est non automatique et les mesures répétées sur les mémes
individus demeurent tres aléatoires en population naturelle. L'exploration des données
individuelles longitudinales collectées depuis 2006 dans les enclos semi-naturels du CEREEP-
Ecotron IleDeFrance constituerait une alternative crédible pour pallier a ces difficultés
méthodologiques en nature. En effet, les 1ézards des enclos sont tous nés en élevage et
positionnables sur un pedigree, des prélevements de tissus ont été effectués
systématiquement au premier marquage et des mesures répétées de leur taille, coloration et
traits de vie ont été réalisées a chaque recapture. Distinguer la contribution des facteurs
génétiques dans cette population semi-naturelle semble réalisable a moyen terme. Les études
de I'hétérogénéité individuelle sur des clones en laboratoire posent toutefois la question
intrigante du role des facteurs non-génétiques (e.g., instabilité du développement) de
I'hétérogénéité individuelle dans les populations d'especes a reproduction sexuée et avec une
organisation sociale complexe. Si les facteurs développementaux non-génétiques et les
facteurs culturels sont aussi forts que certaines études le suggerent (e.g., Cressler et al.,
2017), nous serons alors confrontés a des sérieuses difficultés pour discriminer les causes
génétiques et non-génétiques avec les approches traditionnelles (Danchin et al., 2011). Si tel
était le cas, des expériences d'appariement controlés pour mesurer 1'héritabilité et les patrons
de variance et covariance génétique des caracteres constituerait une solution plus fiable.
Comme nous le démontrons, la capacité de modéliser les effets de 1'hétérogénéité
individuelle a considérablement progressé mais demeure insatisfaisante sur au moins trois
points. Premierement, les conséquences de 1'hétérogénéité démographique sur la dynamique
de la population sont variables et souvent déterminées par les hypotheéses du modele. Il est
donc souhaitable de développer des modeles plus mécanistiques qui permettraient de prédire
les conséquences démographiques des mécanismes proximaux générant 1'hétérogénéité
individuelle plutot que de 1'hétérogénéité démographique elle-méme (voir chapitre 9). Des
solutions de modélisation mécanistique sont possibles grace aux approches d'écologie
métabolique, comme les modeles physiologiques structurés (voir chapitres 7 et 9) ou les
modeles biophysiques du budget énergétique dynamique (Porter et al., 1969). Ces modeles

permettent de générer des différences démographiques entre individus a 1'aide de variables
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d'état statique comme les parametres d'allocation des ressources, les dépenses énergétiques
basales, le comportement moyen ou la morphologie. Ils permettent également de faire des
prédictions sur la dynamique de la population ou la distribution de la niche climatique
(Buckley, 2008; Kearney, 2012; Kearney et al., 2009). Une alternative plus souple et plus
simple sur le plan empirique consisterait a utiliser les modeles IPM (voir section 4.1) pour
étudier l'impact des différents types d'hétérogénéité générées par les trajectoires individuelles
de croissance et d'allocation de 1'effort de reproduction entre les enfants (Pfister, 1998;
Pfister et al., 2002). Deuxiémement, toute modélisation démographique se devrait de poser la
question de 1'origine et du maintien de 1'hétérogénéité individuelle donc inclure une
description de la transmission des différences entre générations et de l'intensité de la
sélection sur les différences interindividuelles. Actuellement, un cadre théorique
démographique unifié pour 1'étude des dynamiques éco-évolutives est cependant loin de faire
le consensus (Chevin et al., 2010; Chevin, 2015; Merow et al., 2014; Smallegange et al., 2013;
Vindenes et al., 2015). Une clarification méthodologique semble donc nécessaire avant de se
lancer dans cette aventure. Troisiemement, notre modele d'étude principal se porte bien a la
réalisation d'expériences ciblées permettant de tester les impacts démographiques de
I'hétérogénéité individuelle et donc les prévisions de modeles. Par exemple, la composition
phénotypique (e.g., de taille, de date de naissance ou d'autre caractére mesurable) des
populations de lézards vivipares en enclos peut étre manipulée conjointement a la densité et
les conséquences démographiques sur un cycle annuel peuvent étre suivies. Des
manipulations phénotypiques peuvent étre couplées a des suivis démographiques pour
comprendre les conséquences de certaines causes proximales de variabilité interindividuelle,
comme par exemple des hormones impliquées dans le développement précoce ou les voies
métaboliques et hormonales qui régulent la croissance.

Enfin, on peut noter que la littérature actuelle dans le domaine a sous-exploité les
concepts et les résultats de 1'écologie des communautés portant sur le role de la variabilité
intra-spécifique, qui correspond pourtant exactement au concept de variabilité
interindividuelle en écologie des populations (Ozgul et al., 2012; Violle et al., 2007).
L'analyse des communautés naturelles a démontré que la niche écologique et le degré de
spécialisation trophique pouvait varier de maniere significative et répétable entre individus
au sein d'une méme espéce (Bolnick et al., 2003). Les modeles d'écologie des communautés
basés sur les traits fonctionnels suggerent que cette variabilité interindividuelle a des
conséquences importantes sur la productivité ou la stabilité des réseaux d'interactions entre
especes qui ne se limite pas a des réponses populationnelles (Bolnick et al., 2011; Hart et al.,
2016). Par exemple, des différences dans le comportement et la morphologie d'écrevisses sont

associées a des variations de traits fonctionnels liés a la consommation d'énergie et 1'intensité
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de la dégradation de la matiere organique a 1'échelle de 1'écosysteme (Raffard et al., 2017).
Une partie de ces effets a 1'échelle de la communauté voir de 1'écosysteme implique des
mécanismes communs avec ceux étudiés en écologie des populations, comme des effets de
moyennage sur les interactions trophiques expliqués par l'inégalité de Jensen (Hart et al.,
2016), mais aussi des mécanismes spécifiques comme des effets impliquant des changements
de la complexité des réseaux d'interaction ou de la complémentarité fonctionnelle entre
individus (e.g., relation positive entre variation intra-spécifique et production), des effets
d'assurance (e.g., redondance fonctionnelle) ou d'échantillonnage (e.g., modele neutre de la
biodiversité). Il est donc important de développer une théorie synthétique de la variabilité
intra-spécifique qui tienne compte des liens entre variabilité, dynamique des populations, et
dynamique des communautés. L'étude de modeles de communautés simplifiées, de type
compétition trophique, constitue une premiere étape franchie récemment (Hart et al., 2016).
Ce type de modele pourrait étre intégré dans des approches en populations structurées, par
exemple via des modeles physiologiques de relations ressources-proie-prédateurs basés sur des

trais fonctionnels (e.g., Soudijn et al., 2017; Yoshida et al., 2003).
6 lossaire

Bruit développemental : une mesure de la variabilité aléatoire entre individus de
'expression d'un caractere au cours du développement d'un génotype élevé dans un
environnement strictement homogene.

Canalisation du développement : le processus par lequel 1'expression d'un phénotype est
canalisée autour d'une trajectoire, donc insensible a des fluctuations environnementales ou
génotypiques.

Cohortes (effets cohorte): une cohorte démographique correspond classiquement &
I'ensemble des individus nés au cours de la méme saison de reproduction (ou dans le méme
intervalle de temps pour des especes & reproduction continue). Les effets cohortes traduisent
des différences phénotypiques mesurées entre individus de différentes cohortes et sont
souvent marqués dans les populations naturelles. Une analyse classique en démographie
humaine consiste a séparer les effets ages, période et cohorte (voir chapitre 7).

Effets maternels : une forme d'effet parental quand l'environnement maternel ou le
phénotype maternel sert de critere pour le déterminisme du phénotype du jeune a la
naissance et de son développement futur.

Epigénétique : littéralement, au-dessus de la génétique, donc I'ensemble des mécanismes
biologiques par lesquels l'expression des genes est modifiée au cours du développement

embryonnaire dans la lignée somatique et au cours des divisions cellulaires dans la lignée
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germinale pour aboutir a 1'expression de phénotypes contrastés et transmissibles par hérédité
non-génétique.

Hétérogénéité individuelle : différence interindividuelle dans 1'expression des traits
phénotypiques (e.g., taille, forme, coloration, comportement, physiologie) indépendamment
de 1'age, du sexe et des conditions environnementales.

Intégration phénotypique : un concept polysémique qui traduit a la fois un ensemble de
mécanismes assurant l'intégration fonctionnelle, développementale et génétique entre des
caracteres et une mesure de 1'état de corrélation statistique entre ces caracteres.
Modularité : un concept apparenté a celui d'intégration phénotypique et traduisant
l'existence de modules rassemblant des ensembles de traits plus fortement intégrés entre eux
qu'avec d'autres traits du phénotype.

Niche : un concept et une mesure de la position d'un individu ou d'une espéce dans son
environnement défini par 1'ensemble des parametres environnementaux biotiques et
abiotiques nécessaires a sa survie.

Ontogenése : la trajectoire de développement d'un individu ou d'un organisme de sa
conception a sa mort; 1'ontogénie est la réalisation individuelle de 'ontogenese

Phénotype complexe : un concept utilisé en génétique quantitative et en évo-dévo pour
traduire la dimension multiple du phénotype; la notion de phénotype complexe est
généralement synonyme de celle de phénotype multivarié. Parfois aussi utilisé au sens de
phénotype a détermination complexe impliquant une grande quantité de genes et de
conditions environnementales par opposition a des caracteres a déterminisme simple. Parfois
utilisé pour un trait du phénotype (par exemple, un trait fonctionnel) dont le bon
fonctionnement implique 1l'intégration de plusieurs traits.

Plasticité : la capacité d'un génotype a produire différents phénotypes en fonction des
conditions environnementales. Au sens strict, une mesure de la variabilité intra-génotypique
irréversible au cours du développement en fonction des conditions environnementales, par
séparation de la flexibilité phénotypique qui est réversible.

Population structurée : une population d'individus organisés en groupes ou en classes
différant par leur age, leur sexe, leur stade développement et/ou leurs traits individuels (par
exemple des traits physiologiques).

Sélection corrélationnelle : forme de sélection multivariée par laquelle I'intensité de la
sélection sur deux caracteres dépend interactivement (donc non-additivement) de leurs
valeurs respectives de telle sorte que l'intensité de la sélection sur un caractére dépende de la
valeur du second.

Systéme complexe : un systéeme complexe est défini comme un systéme composé d'un

ensemble d'agents multiples en interaction entre eux et avec leur environnement, la
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dynamique d'un tel systeme est régi par des mécanismes de rétroactions et caractérisée par
des propriétés émergentes.

Trait fonctionnel : classiquement défini comme une mesure du réle écologique d'un
individu ou d'une espece définissant les interactions avec l'environnement abiotique et avec
les autres individus ou espéces. Par extension, considéré comme 1'ensemble des traits
morphologiques, physiologiques et comportementaux qui déterminent les performances des

individus ou des especes dans leur environnement.
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Chapitre 1 - Hétérogénéité individuelle de coloration

Martin, M., Meylan, S., Gomez, D. and J.-F. Le Galliard. 2013. Ultraviolet and
carotenoid-based colouration in the common lizard Zootoca vivipara (Squamata:
Lacertidea) in relationship to age, sex, and morphology. Biological Journal of the
Linnean Society 110(1):128-141. Cited 15 times®.

Web: https://academic.oup.com/biolinnean/article/110/1/128 /2415649

SI: https://academic.oup.com/biolinnean/article/110/1/128 /24156494 supplementary-data

Dans cet article, nous analysons la variation entre individus des parametres décrivant la
couleur de la gorge et du ventre chez des lézards d'age et de sexe connus issus de populations
naturelles du Massif Central. La comparaison transversale (i.e., comparaison d'individus de
différentes cohortes au méme moment) des données phénotypiques constitue une étape
importante dans la description de la variation phénotypique et permet de formuler un certain
nombre d'hypotheses sur I'ontogénie et 1'évolution des caracteres. L'approche développée
dans cet article montre comment une mesure complexe du phénotype, ici par un spectre de
réflexion de la peau de 1'animal comprenant des milliers de bandes spectrales, peut étre
traitée pour calculer des statistiques descriptives plus simples et biologiquement pertinentes,
ici des parametres décrivant la forme et l'intensité du spectre dans le domaine visuel. Depuis
cet article, des collegues ont développé des parametres alternatifs décrivant la forme du
spectre dans des domaines associés a différentes composantes de la peau, comme les ultra-
structures reflétant dans les UVs, les pigments de type caroténoide absorbant dans le visible
ou le fond de la peau absorbant-reflétant dans de grandes longueurs d'onde. De notre coté,
nous avons quantifié les propriétés spectrales des quatre types de cones de la rétine de cette
espece et construit un modele physiologie de la vision (Martin et al. Journal of Experimental
Biology 2014). Ces deux nouvelles approches et un suivi longitudinal nous ont permis de
décrire plus précisément 1'ontogénie des colorations depuis la naissance jusqu'a 1'age de
quatre ans. Ce suivi confirme les intuitions obtenues a l'aide de la comparaison transversale

(travaux du master de Willem Bonnaffé en cours de publication).

Cet article a été publié par Mélissa Martin pendant sa these co-encadrée avec Sandrine
Meylan. J'ai congu cette étude que Mélissa a effectué en analysant des données que nous
avions collectées avant sa these. Mélissa a rédigé la premiere version de l'article, j'ai donné
des conseils pour les analyses statistiques et nous avons contribué a la rédaction de la version

finale de 1'article.

& Nombre de citations d'aprés Google Scholar le 3 avril 2018
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Chapitre 2 - Hétérogénéité individuelle de comportement

Hoset, K. S., Ferchaud, A.-L., Dufour, F., Mersch, D., Cote, J. and J.-F. Le
Galliard. 2011. Natal dispersal correlates with behavioural traits that are not
consistent across early life stages. Behavioral Ecology 22(1):176-183. Cited 26
times.

Web: https://academic.oup.com/beheco/article/22/1/176/232325

SI: https://academic.oup.com/beheco/article/22/1/176/232325#supplementary-data

Ce travail d'écologie comportementale a été effectué en 2004 pendant mon post-doctorat en
Norvege ou j'ai eu la chance de collaborer avec Katrine Hoset, étudiante en these encadrée
par Harald Steen de 1'Université d'Oslo, et de travailler avec plusieurs étudiants en stage,
dont trois co-auteurs de cette étude. Avec deux étudiants, nous avons enregistré les
comportements de jeunes campagnols (environ 50 individus) dans des arénes neutres
permettant de quantifier leur activité et leurs préférences sociales a un age précoce et a
I'indépendance. Les jeunes ont ensuite été relachés dans des enclos ou leur statut de
dispersion a été mesuré puis ils ont été mesurés a nouveau pour leur comportement au
laboratoire. Une étudiante a quantifié les comportements en 2005 a 1'aide d'un éthogramme
et nous avons ainsi pu comparer le comportement des campagnols dispersants et non-
dispersants. Les analyses de données effectuées par Katrine Hoset pendant sa these ont
permis de mettre en évidence des fortes variations des comportements moyens et individuels
au cours de la vie précoce, de telle sorte que les différences entre individus sont fluctuantes.
En moyenne, cependant, les individus dispersant sont plus actifs et explorateurs que les
individus non-dispersants. Depuis cette étude, nous avons effectué plusieurs travaux
similaires sur les différences interindividuelles de comportements a la fois chez le campagnol
(avec Alice Rémy) et sur le 1ézard vivipare (avec plusieurs étudiants en master). Nos
mesures répétées ont général permis de mettre en évidence la forte variabilité ontogénique

des comportements contrairement au paradigme actuel au sujet des personnalités animales.

Cet article a été publié par Katrine Hoset apres la fin de son projet doctoral.
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Chapitre 3 - Hétérogénéité individuelle de biologie thermique

Artacho, P., Jouanneau, I. and J.-F. Le Galliard. 2013. Interindividual variation
in thermal sensitivity of maximal sprint speed, thermal behavior and resting
metabolic rates in a lizard. Physiological and Biochemical Zoology 86(4):458-469.
Cited 20 times.

Web: https://www.journals.uchicago.edu/doi/abs/10.1086,/671376

D'apres plusieurs modeles théoriques de 1'évolution des traits fonctionnels, la performance
écologique d'un organisme dépend a la fois de sa capacité maximale a effectuer une fonction
et de la dépendance de cette fonction a l'environnement, qu'on appelle aussi parfois la niche
environnementale de la performance. Cette vision s'applique particulierement bien aux
performances locomotrices des ectothermes dont la capacité maximale est cruciale pour
échapper a un prédateur et dont la niche thermique détermine le degré de spécialisation ou
de généralisme de la locomotion. Pour la premiere fois, nous avons quantifié le degré de
variation interindividuelle des courbes thermiques de performance de sprint chez un vertébré
ectotherme au cours du projet de post-doctorat de Paulina Artacho, financé par le
CONYCIT au Chili. Nous démontrons 1'existence de différences significatives entre individus
dans leur performance moyenne et dans la sensibilité de leur performance a la température
de telle sorte que les meilleurs sprinters a basse température sont aussi ceux qui ont une plus
forte augmentation de leur performance locomotrice avec la température. Ces différences sont
indépendantes de traits décrivant les préférences thermiques et les dépenses énergétiques des
lézards, et sans incidence majeur sur la valeur sélective future (Artacho et al., 2015). Nous
avons poursuivi cette analyse des corrélations entre traits comportementaux et
physiologiques décrivant la biologie thermique par des études comparatives de populations de

lézard (Liolaemus pictus) au Chili.

Cet article a été publié par Paulina Artacho apres la fin de son projet de post-doctorat. Nous
avons congu ensemble 1'étude et Paulina a collecté les données, analysé les données et rédigé
une premiere version de l'article. J'ai fourni une aide substantielle pour 1'analyse des données
et plus ponctuellement pour la collecte des données. Isabelle Jouanneau a collaboré a la mise

en place des équipements nécessaires a la mesure des dépenses énergétiques.
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Chapitre 4 - Plasticité de I'histoire de vie: 1'effet cohorte

Mugabo, M., Marquis, O., Perret, S. and J.-F. Le Galliard. 2010. Immediate and
delayed life history effects caused by food restriction early in life in a short-lived
lizard. Journal of Evolutionary Biology 23(9): 1886-1898. Cited 33 times.

Web: https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/j.1420-9101.2010.02052.x

SI: https://onlinelibrary.wiley.com/action/downloadSupplement?doi=10.1111%2Fj.1420-
9101.2010.02052.x&attachmentld=167560685

A mon retour de post-doctorat a Oslo en 2006, j'ai étudié avec Olivier Marquis (un étudiant
en post-doctorat) les effets immédiats et décalés d'une restriction calorique sur un ensemble
de traits du phénotype décrivant 1'histoire de vie, I'immunité, la locomotion, la coloration et
les dépenses énergétiques. Cette expérience impliquait une phase de manipulation a I'échelle
individuelle au laboratoire puis un suivi dans des conditions démographiques réalistes au sein
de mésocosmes. Les animaux des différents traitements n'étaient pas mélangés mais des
groupes de juvéniles et adultes des deux traitements étaient constitués selon un plan
factoriel. Au cours de son master en 2007 et au début de sa these, Mariane Mugabo s'est
jointe a ce projet dont elle a ensuite analysé toutes les données (complexes), notamment les
informations collectées sur les jeunes depuis leur naissance et la manipulation au stade
juvénile précoce. Ces travaux démontrent 1'existence d'effets directs majeurs de la restriction
alimentaire sur la croissance et la condition corporelle, mais aussi d'effets décalés. De
maniere assez inattendue, les effets décalés dépendaient du traitement de restriction
alimentaire des adultes en compétition avec les jeunes dans les mésocosmes. Seule l'immunité
(réponse inflammatoire) présentait une réponse décalée en réponse au traitement juvénile
précoce. Ces résultats suggerent 1'existence d'interactions asymétriques entre cohortes de
telle sorte que les effets cohorte d'une classe d'age influencent le développement d'autres

classes d'age.
Cet article a été publié par Marianne Mugabo pendant sa these, et elle a analysé toutes les

données et rédigé la premiere version de l'article. J'ai collaboré largement & la récolte et

fourni des conseils pour l'analyse des données ainsi que la rédaction.
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Chapitre 5 - Plasticité de l'histoire de vie: effet cuillere d'argent

Rémy, A., Le Galliard, J.-F., Gundersen, G., Steen, H. and H. P. Andreassen.
2011. Effects of individual condition and habitat quality on natal dispersal
behaviour in a small rodent. Journal of Animal Ecology 80(5):929-937. Cited 29
times.

Web: https://besjournals.onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/j.1365-2656.2011.01849.x

SI: https://besjournals.onlinelibrary.wiley.com/action/downloadSupplement?doi=10.1111%2Fj.1365-
2656.2011.01849.x&attachmentId=68537014

Pendant mon séjour postdoctoral en Norvege, j'ai été intrigué par une proposition récente de
Judy Stamps concernant une étude sur la dispersion et appelée «effet cuillere d'argent sur la
dispersion natale» (Ecology Letters 2006). D'apres cette proposition, des différences de
qualité individuelle induites par la qualité de 1'habitat natal - 'effet «cuillere d'argent» du
chercheur Alan Grafen - expliqueraient les comportements de colonisation biaisés en fonction
de la qualité de 1'habitat qui sont observés dans la nature. La théorie était convaincante sur
le papier mais peu soutenue par les données, et nous avons donc décidé de combiner une
manipulation de «qualité individuelle» (via la taille de la portée) avec une manipulation de
«qualité de 1'habitat» pour la tester. Le systeme modele, une espece de campagnol qui se
reproduit dans les habitats de prairie, convenait bien a cette décomposition minutieuse des
facteurs influencant le comportement de dispersion, mais nos données tres détaillées n'ont
démontré aucune interaction significative entre la qualité de 1'habitat et la dispersion. Au
lieu de cela, la dispersion était uniquement influencée par la qualité de 1'habitat, en
particulier chez les femelles. Je n'ai pas connaissance de tests expérimentaux similaires et

formels de la proposition de Judy Stamps depuis lors.

J'ai rassemblé toutes les données de cette étude assisté par un groupe d'étudiants et par
Harald Steen, qui a fourni les équipements pour déployer la technologie des transpondeurs.
Cet article a ensuite été publié par Alice Rémy pendant son doctorat ou elle a analysé toutes
les données et rédigé une premiere version du document. J'ai également fourni des conseils
pour l'analyse et la rédaction. Je suis tres fier de cet article mais toujours dégu par la
réponse d'un éditeur lorsque nous en avons soumis une premiere version aux Proceedings de
Londres: «Cette étude est nouvelle car elle teste 1'effet de la condition physique et de la
qualité de 1'habitat sur la dispersion et la sélection de 1'habitat. Cependant, 1'échec a trouver
une association réduit quelque peu l'impact de I'étude. » Une démonstration claire d'un biais

de publication promu par le comité éditorial d'une grande revue ...
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Chapitre 6 - Reproduction intermittente

Baron, J.-P., Le Galliard, J.-F., Ferriere, R. and T. Tully. 2013. Intermittent
breeding and the dynamics of ressource allocation to growth, reproduction and
survival. Functional Ecology 27(1):173-183. Cited 15 times.

Web: https://besjournals.onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/1365-2435.12023

SI: https://besjournals.onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/1365-2435.12023

De tous mes collaborateurs passés ou présents, Jean-Pierre Baron est probablement le plus
atypique. Ancien professeur des écoles en sciences naturelles, retraité de la fonction publique
et chercheur autodidacte (il est docteur diplomé de 'EPHE), c¢'est un pugnace travailleur de
terrain qui suit une population de viperes d'Orsini au Mont Ventoux depuis 1980. Je 1'ai
rencontré pour la premiere fois en 1998 quand j'étais étudiant & 1'Ecole normale supérieure
de Paris puis j'ai commencé a collaborer avec lui grace a Thomas Tully a mon retour de
post-doctorat. Nous avons alors aidé Jean-Pierre a constituer une base de données annotée et
propre, et commencé a participer aux suivis de terrain bisannuel dans la mesure de nos
moyens et disponibilités. Ce qui me semble incroyable dans ce projet c¢'est que Jean-Pierre a
utilisé (on pourrait dire inventer) un "robust design' de suivi de la population par capture-
marquage-recapture depuis 1980. La plus longue étude démographique d'un serpent au
monde! Avec ce jeu de données d'une qualité remarquable, nous avons pu mettre en évidence
que le cycle reproducteur des femelles viperes était quasiment strictement biennal. L'effort
reproducteur est par ailleurs quasiment constant entre années. Il existe des fortes
fluctuations temporelles de la condition post-parturition des femelles sans impact majeur sur
leur survie future, et les femelles reproductrices arrétent de grandir. Ainsi, le cycle
reproducteur ségrége dans le temps 'acquisition des ressources et 1’allocation dans la
croissance par rapport a I'investissement des ressources dans la reproduction. A l'aide d’un
modele matriciel, nous montrons que seul un cott additif & la répression de la croissance
pourrait expliquer l'optimisation d'une stratégie de reproduction biennale par rapport a une

reproduction annuelle.

A l'aide des données de capture-marquage-recapture récoltées par Jean-Pierre et analysées en
collaboration avec Thomas Tully, nous publions ici ce qui constitue a ma connaissance une
tres rare étude empirique de l'optimisation d'une stratégie de reproduction intermittente.
L'impact relativement faible de 1'étude, citée seulement 5 fois soit beaucoup moins que
d'autres travaux moins bien documentés sur la méme problématique, démontre a mon avis le
"chauvinisme" taxonomique d'une partie de notre communauté dont les lectures sont centrées

sur les oiseaux ou les mammiferes (Bonnet et al., 2002).
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Chapitre 7 - Effets cohorte et dynamique de population

Mugabo, M., Douhard, M., Bonenfant, C., Claessen, D. and J.-F. Le Galliard.
Mechanisms of cohort effects and their consequences for population dynamics In
preparation.

Non publié

Cette étude constitue un chapitre de "synthese et perspectives" de la these de Marianne
Mugabo non publié malgré une premiere soumission a la revue Ecology en fin 2012. Il
s'agissait alors d'un exercice imposé aux éleves de 1'Ecole doctorale Frontiéres du vivant par
un intervenant externe de cette école doctorale qui était par ailleurs éditeur en chef d'une
revue de biologie générale. L'idée de cet exercice consistait a faire travailler chaque éleve sur
une thématique générale et interdisciplinaire en relation avec son projet de these mais
abordant des concepts et des méthodes auxquelles 1'étudiant était normalement peu familier
afin de proposer une synthese et une perspective du champ thématique. Marianne avait
décidé de se focaliser sur les effets cohorte en écologie des populations et de transformer la
rédaction de son mémoire en un article pour une revue généraliste en écologie. La version
initiale de 1'article soumise a Ecology avait fait 1'objet d'un premier round de relectures
aboutissant a une demande de modification majeures, notamment pour proposer des outils
de modélisation adaptés des effets cohorte et répondre a des questions sur notre comparaison
des études empiriques. Nous nous sommes donc associés a deux collegues de Lyon pour y
répondre en début 2014 mais le chantier n'a toujours pas abouti. Je vous livre la version

actuelle inachevée de ce travail qui ne sera peut-étre jamais publié.

Le chapitre est tres pertinent pour le mémoire en ce sens qu'il discute des mécanismes a
l'origine de la variabilité interindividuelle observée dans les études ciblées sur les effets
cohorte (comme le chapitre 4) et des implications démographiques de cette forme de
plasticité phénotypique. Le sujet et la synthese reste d'actualité méme avec la multiplication

des études exploitant les nouvelles générations de modeles structurés (PSP et IPM).

114



Chapitre 8 - Stochasticité démographique et hétérogénéité de taille

Jaffré, M. and J.-F. Le Galliard. 2016. Population viability analysis of plant and
animal populations with stochastic integral projection models. Oecologia
182(4):1031-1043.

Web: https://link.springer.com/article/10.1007/s00442-016-3704-4

SI: https://static-content.springer.com/esm/art%3A10.1007%2Fs00442-016-3704-
4/MediaObjects/442 2016 3704 MOESM1 ESM.docx

Une nouvelle classe de modele de population structurée, appelé Modele de Projection
Intégrale (IPM en anglais), a été proposée par Easterling, Ellner et Dixon dans un article
fondateur publié dans Ecology en 2000. Ces dernieres années, les écologistes ont réalisé que
ce modele était approprié pour analyser la démographie et les histoires de vie de nombreuses
especes. En 2010, nous avons donc décidé, en collaboration avec 1'étudiant en master Malo
Jaffré de 1'Ecole normale supérieure, d'utiliser un IPM paramétré avec les données
biographiques de la vipere d'Orsini pour quantifier les risques d'extinction associés a
différents scénarios de gestion. En 2011, nous avons appliqué le modele a deux especes
supplémentaires et a une gamme de situations démographiques plus large en utilisant une
nouvelle version stochastique de 1'IPM construite pour les petites populations et publiée la
méme année par Vindenes et al. (Ecology 2011). Nous avons ensuite décidé de compiler les
résultats du travail analytique et numérique de Malo dans un article méthodologique
puisqu'il s'agissait de la premiere étude de cas de ce nouveau modele et d'une analyse de
sensibilité de certaines approches analytiques au premier ordre. Il a été difficile de trouver
des revues de conservation prétes a examiner cette étude, et une premiere version a
finalement été rejetée par Methods in Ecology and Evolution malgré des commentaires
positifs et constructifs. Le travail a finalement été publié dans la revue Oecologia apres des

demandes de nouvelles simulations individu-centré.
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Chapitre 9 - Variation intra-cohorte et dynamique de population

Gonzalez-Suarez, M., Le Galliard, J.-F. and D. Claessen. 2011. Population and
life-history consequences of within-cohort individual variation. The American
Naturalist 178(4):525-537. Cited 15 times.

Web: https://www.journals.uchicago.edu/doi/abs/10.1086/661906

SI: https://www.journals.uchicago.edu/doi/suppl/10.1086 /661906

Cet article étudie le comportement d'un modele de dynamique de population dépendant de
la densité soumis a une variation intra-cohorte et ajusté au budget énergétique dynamique
du lézard vivipare Zootoca vivipara. C'est le résultat du travail effectué pendant une année
par Manuela Gonzalez-Suarez avec David Claessen a 1'Ecole normale supérieure. Notre
modele comportait 28 parametres empiriques pour la morphologie, 1'alimentation, le
métabolisme, la croissance et la survie, dont 4 parametres dont la valeur n'a pu étre estimée
sur le terrain. Il représente un effort considérable pour combiner des données empiriques
dans modele de dynamique de population quantitatif qui représente bien 1'histoire de la vie,
la structure des cohortes et la densité-dépendance. En utilisant ce modele empirique,
Manuela a introduit une variation intra-cohorte de 1'alimentation (une composante
stochastique importante du modele) et de la date de naissance (une source importante de
variation intrinseque dans la nature) pour quantifier les conséquences sur la dynamique des
populations. Cela a nécessité le développement d'une version stochastique discrétisée du
modele dans le logiciel EBTtool d'André de Roos. Nos résultats montrent tres peu d'effets de
la variation intrinseque intra-cohorte sur la dynamique globale de la population mais certains
effets de la variation extrinseque. Ces effets extrinseques sont bien expliqués par un
argument mathématique connu sous le nom d'inégalité de Jenzen, qui indique que la
moyenne d'une fonction non linéaire (par exemple, 1'allocation d'énergie & la croissance sur
plusieurs environnements stochastiques) ne correspond pas a la fonction de la moyenne (par

exemple, l'allocation d'énergie dans l'environnement moyen).

J'ai congu cette étude avec David et Manuela, et Manuela a développé toutes les procédures
EBTtool avec David, alors que je lui ai fourni des données et des estimations de parametres
pour s'adapter au modele empirique. Manuela a fait les analyses du modele et nous avons
aidé a l'interprétation des résultats et a 1'écriture du papier. Nous aurions aimé continuer a
travailler sur ce modele pour inclure d'autres sources de variation, mais nous n'avons pas pu

le faire en raison de notre temps limité.
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