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Résumé

Une population d’insectes ravageurs, dont une fraction réalise la diapause prolongée, est
¢tudiée dans la situation d’une invasion biologique. Les équations intégro-différences,
qui décrivent en méme temps la démographie et la dispersion de cette population,
permettent de calculer sa vitesse d’invasion sous un environnement constant puis
stochastique. Il a été montré que, sous le premier type d’environnement, I’avantage de la
diapause prolongée sur la vitesse d’invasion n’est pas perceptible. Cependant, sous un
environnement variable, la diapause prolongée contribue & améliorer le succes invasif
de la population.

Mots clés: Equations intégro-différences, invasion biologique, environnement

stochastique, diapause prolongée, vitesse d’invasion.

Abstract

A population of devastating insects, whose fraction undergoes the prolonged diapause,
is studied in the situation of a biological invasion. The integro-difference equations,
which describe at the same time the demography and the spread of this population,
make it possible to calculate its invasion speed in a constant environment then
stochastic one. It was shown that, under the first type of environment, the advantage of
the prolonged diapause on the invasion speed is not perceptible. However, under a
variable environment, the prolonged diapause contributes to improve invasive success
of the population.

Key words: Integro-difference equations, biological invasion, stochastic environment,

prolonged diapause, invasion speed.
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Introduction

Depuis le début du siécle dernier, 1’échelle de dégradation de notre environnement ne cesse de
s’accroitre. En raison d’une mobilité humaine de plus en plus intense, les invasions
biologiques sont devenues plus fréquentes (White and Newton-Cross, 2000). Les coiits
associés 4 leurs impacts sur la santé, I’alimentation et I’environnement des populations
humaines deviennent trés élevés, d’ont une mobilisation de plus en plus importante de la

communauté scientifique (Kolar and Lodge, 2001).

Une invasion biologique se compose de trois phases essentielles: une phase d’introduction de
’espéce, une phase de colonisation et une derniére phase de prolifération et de dispersion.
Durant cette derniére étape, la population invasive voit ses capacités d’adaptation locale
augmenter et une plus grande plasticité de I’espéce contribue 3 améliorer son succes invasif
(Hastings et al., 2005; Parker et al., 2003).

Un des traits permettant 3 I’espéce de résister aux environnements défavorables est la diapause
prolongée chez les insectes, appelée aussi dormance chez les plantes. Il a été¢ démontré dans
des travaux antérieurs, qu’une population o les individus réalisent une diapause prolongée
(dormance) posséde un taux d’accroissement plus élevé quand I’environnement est variable
(Menu et al.,, 2000). La question qui se pose alors, est de savoir si la diapause prolongée

accroit aussi la vitesse d’invasion de la population.

Historiquement, la dispersion a été modélisée par I’équation de Fisher (équation de réaction-
diffusion) (Fisher, 1937). Mais depuis, dans un souci de se rapprocher de plus en plus de la
réalité¢ des populations biologiques, plusieurs améliorations ont été introduites. Actuellement,
les équations intégro-différences sont considérées comme Poutil le plus approprié pour I’étude
de la dispersion des populations dont les générations ne se chevauchent pas (temps discret)
(Kot et al., 1996; Neubert and Parker, 2004; Weinberger, 1978; Weinberger, 1982).

Le modéle biologique choisi est le balanin de la chétaigne Curculio elephas. C’est un insecte
ravageur de la chitaigne dont certains individus peuvent prolonger leur diapause jusqu’a trois

ans. Son cycle de vie est connu et il existe une base de données assez fournie sur cet espéce et
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ses parameétres démographiques (fécondité et survie) (Menu, 1992; Menu, 1993; Menu and
Debouzie, 1993; Menu and Debouzie, 1995)

Sous un environnement constant, I’application des €quations intégro-différences a ’étude de la
vitesse d’invasion d’une population de balanins est basée sur le théoréme de Neubert-Caswell
(Neubert and Caswell, 2000). Cette méthode analytique montre que les ondes progressives,
solutions de ce type d’équations, se propagent asymptotiquement avec une vitesse d’invasion
décroissante par rapport aux taux croissants d’individus faisant une diapause prolongée. Dans

ce cas, la diapause prolongée ne peut pas étre vue comme un trait favorisant I’invasion.

Cependant, sous un environnement stochastique, les simulations numériques (3 cause de
I’absence de méthodes analytiques) montrent le résultat essentiel suivant: si les
environnements défavorables sont assez fréquents alors la population o, 10% a 20%
d’individus réalisent une diapause prolongée, posséde la vitesse d’invasion la plus élevée.

Dans ce cas, la diapause prolongée est un trait favorable au succes invasif,

L’intérét de Iutilisation du modéle matriciel (population structurée) est aussi mis en évidence.
Sous un environnement constant, il a été montré que la vitesse d’invasion d’une population
non structurée est toujours surestimée par rapport 3 la vitesse d’invasion d’une population
structurée, car tous les individus, quelque soit leur stade de développement, sont supposés
disperser (Neubert and Caswell, 2000). Nous avons vérifié, dans le cas d’un environnement

stochastique, que cette surestimation existe toujours.

Cette thése est a I’interface de la biologie et des mathématiques. Elle démarre sur deux
directions apparemment distinctes: d’une part, les chapitres un et deux concernant 1’outil
mathématique (les équations intégro-différences), d’autre part, le chapitre trois qui décrit les
processus démographiques, écologiques et évolutifs qui occurrent lors d’une invasion
biologique. Puis les deux directions fusionnent en une seule dans le chapitre quatre qui
présente la modélisation du phénomeéne biologique, les solutions obtenues et les interprétations
biologiques qui en découlent. Le chapitre cinq traite de I’importance du I’utilisation du modéle
matriciel dans le cas d’un environnement stochastique. Le chapitre six expose deux techniques
qui permettent de réduire le codt des calculs: la premiére, en faisant intervenir une seule
¢équation intégro-différence qui décrit seulement le stade concerné par la dispersion; la
seconde, utilise la transformée de Fourier. Cette derniére technique reste trés peu utilisée a
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cause des difficultés de traduction des résultats obtenus dans Pespace de Fourier en résultats
ayant un sens biologique. Enfin, dans la partie conclusion générale, en tenant compte des
restrictions faites, tant au niveau de ’outil mathématique qu’au niveau de la vue simplifiée de
certains processus biologiques, les perspectives les plus pertinentes sont évoquées. Elles
permettront sirement d’affaiblir quelques hypothéses des théorémes appliqués et d’élargir
notre champ de compréhension du phénomeéne des invasions biologiques pour optimiser les

stratégies de lutte,
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Chapitre 1

Introduction aux modéles de dispersion spatiale

Ce chapitre se compose de deux parties introductives. La premicre, passe en rappel les
principaux travaux qui ont marqué I’évolution de ’outil de modélisation de la dispersion
spatiale du début du siécle passé a nos jours. I s’agit de montrer briévement comment des
modéles construits sur des bases théoriques se sont ajustés au fur et 3 mesure aux
observations biologiques réelles. La deuxiéme partie revoit les principales définitions, telles

que les ondes de propagation et la vitesse d’invasion, autour desquelles s’articule ce travail.

1.1 Evolution de Poutil de modélisation de la dispersion spatiale de groupe
d’individus.

Historiquement, les premiers travaux de modélisation de la dispersion spatiale chez les
populations biologiques sont dus & Pearson et Blakeman (Pearson and Blakeman, 1908) puis
Brownlee (Brownlee, 1911). Basés sur Panalyse détailiée du mouvement individuel lequel est
décrit par le modéle de la promenade aléatoire, ces modeles ont été classifiés par Aronson
(Aronson, 1985) comme étant des modéles microscopiques. Par opposition, les modéles
macroscopiques sont construits 3 partir de 1’étude de la dynamique de groupe d’individus. Ce
partitionnement en modéles microscopiques ou modéles macroscopiques se retrouve aussi
dans la littérature sous I’appellation ‘approche Lagrangienne’ (microscopique) ou ‘approche

Eulérienne’ (macroscopique).

Les sections suivantes donnent un bref apergu sur I’évolution de I’outil de modélisation de Ia

dispersion du point de vue macroscopique.

1.1.1 Equation de réaction—diﬂhsion de R.A Fisher (1937

Les équations de réaction-diffusion furent les premiéres utilisées dans cette catégorie. Elles
furent introduites par Fisher (Fisher, 1937) dans I’étude de la vitesse de propagation d’un
geéne mutant, suppesé avantageux pour la survie d’un individu appartenant a une population
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de densité uniforme distribuée linéairement. Si u(x,?) est la proportion du géne avantageux au
voisinage d’un point x, au temps ¢, alors cette densité est décrite par I’équation aux dérivées
partielles scalaire suivante:

%tu-zkAu+mu(1-u) (1.1

2
ou k un coefficient de diffusion, A(=%) I’opérateur Laplacien et m une constante

mesurant I’intensité de la sélection en faveur du géne mutant.

Les différentes notations, dans leurs transcriptions originales, différent d’un auteur a un autre.
Afin de les uniformiser, nous garderons la notation u(x, t) pour désigner la densité de la
population étudiée a la localisation x et au temps . Il est a noter que la composante spatiale
(espace ol 1a population disperse) se réduit souvent au cas simple d’un intervalle de % . Les
nouvelles variables utilisées seront définies au fur et 3 mesure.

Par la suite, I’application des équations de réaction-diffusion fut étendue par Skellam a
I’étude des processus d’invasions biologiques.

1.1.2 Modgéle de J.G.Skellam (1951)
Skellam (Skellam, 1951) étudia la propagation du rat musqué A travers I’Europe en

~ considérant 1’équation satisfaite par la densité de rats u(x,t) sous la forme:

gt‘-‘.= DAu+ f(w)u (1.2)

qui différe de I’équation de Fisher par I’introduction du taux d’accroissement par-capita f(u);
terme décrivant les dynamiques de la population.

Cependant un tel modéle ne convient qu’a la description d’un nombre restreint de populations
biologiques car il suppose que:

1- les individus dispersent aléatoirement. Cette hypothése engendre une distribution normale
des distances de dispersion alors que la pratique du terrain montre que la distribution des
distances de dispersion peut prendre plusieurs formes,

2- les individus dispersent continuellement ce qui n’est pas généralement le cas : beaucoup de
populations ne dispersent que pendant une phase de leur cycle de vie.



Chapitre 1. Introduction aux modeles de dispersion spatiale 8

Ces deux contraintes limitérent I’application du modéle décrit par I’équation (1.2) mais

motivérent les études visant 3 les contourner.

1.1.3 Modé¢le spatial de contact de D.G.Kendall-D Mollison (1972)

Chronologiquement, c’est le modéle de dispersion de Kendall et Mollison appelé modéle
spatiale de contact (Kendall, 1965; Mollison, 1972a; Mollison, 1972b; Mollison, 1977) qui le
premier fait abstraction de I’hypothése de la dispersion aléatoire. En étudiant la propagation
d’une infection par contact d’un individu sain, susceptible d’étre infecté, par un individu
infecté d’une population de taille constante M, ces derniers proposérent 1’équation intégro-
différentielle suivante :

ou
" ﬂ( ‘!k(x, u(y,1) afy)(M—u) (1.3)

ou u(x,?) représente dans ce cas la densité des individus infectés ; B>0 le taux constant de
transmission de I’infection et k(x, y) est la densité de probabilité exprimant que la proportion
des infectés en y contacte les susceptibles en x. L’intégrale dans cette équation intégro-
différentielle est une moyenne pondérée des individus infectés sur tout le domaine spatial ) .

1.1.4 Mod¢le de H.F.Weinberger (1978)

La seconde contrainte du modéle de Fisher concernant la continuité du temps fut levée par
Weinberger (Weinberger, 1978; Weinberger, 1982): il montra que le probléme de génétique
des populations communément appelé « stepping stone model » décrit par une équation de
réaction- diffusion se raméne a un modéle discret, via Putilisation de la densité de
probabilité k(x, y) définie dans le modéle de contact de Kendall-Mollison, appelé équation
intégro-différence de la forme :

uCnt + )= [k(x-y) flu(y,0)dy (1.4)

ou u(x,t) est la densité du nouveau géne qui apparait, k(x) est une densité de probabilité
dépendant seulement de la composante spatiale et f(x) une fonction non linéaire décrivant la
démographic du nouveau géne.

L’équation (1.4) a été le point de départ de beaucoup d’études sur les invasions biologiques.
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En écologie des populations, elle est utilisée pour la modélisation de la dispersion de
populations dont les générations ne se chevauchent pas; situation assez courante chez les
plantes annuelles ou les insectes. Le pas de temps As = 1 correspond 2 la durée d’un cycle de
vie qui est généralement divisé en deux phases séquentielles ; une phase sédentaire puis une

phase de dispersion ou inversement

L’équation (1.4) modélise la dispersion d’une population non structurée ou les classes
d’age /les stades de développement, ne sont pas considérés. Cependant, il a été démontré que
des individus de classes d’age différentes /stades de développement différents, ont des
adaptations différentes 3 la dispersion; les adultes des mammiféres dispersent plus
rapidement que leurs juvéniles alors que chez les oiseaux c’est le phénoméne inverse qui est
observé. De plus, démographiquement parlant, Caswell et Tuljapurkar (Caswell, 2001;
Tuljapurkar and Caswell, 1997; Tuljapurkar, 1997) démontrérent Pimportance de la structure
de la population .

D’autre part, le modéle de Weinberger ne pouvait intégrer les populations dont les individus
réalisent une diapause prolongée (ou dormance) durant leur cycle de vie (faire intervenir
u(x,t+1), u(x,t) et u(x,t-1) en méme temps).

L’avantage de développer un modéle basé sur une population structurée serait donc double:

construire les classes d’age en intégrant la classe des individus faisant une diapause prolongée
puis respecter les spécificités de dispersion de chaque classe.

1.1.5 Mode¢le structuré de M.G.Neubert-H.Caswell (2000)

Le modéle de Neubert-Caswell (Neubert and Caswell, 2000) considére une population
structurée en p classes d’age (ou stades de développement) dont la densité en un point xde
Phabitat©) c R , au temps ¢ est décrite par le vecteur d’état N(x,7) = (N,,N,,...,.N LY (x,1) (la

notation ( ) désigne le vecteur transposé). Entre deux générations successives, ce vecteur
d’état s’écrit :

N(x,t+ )= j‘[x(x- »)oB JN(y,0)dy (1.5)

ou K(x) est une matrice décrivant la dispersion du type :
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k() ... k(0

K(x)= (1.6)

ka(®) o k(%)
et By est une matrice du type Leslie (Leslie, 1945) si la structure est en classes d’age ou du

type Lefkovitch (Lefkovitch, 1965) si la structure est en stades de développement décrivant la
démographie de la population. La matrice B, dépend de N(x,?) (modéle densité dépend). Le
produit "o"est le produit terme i terme de Hadamard et I’intégrale est prise sur chaque
composante du vecteur [K(x—y)o B, JN(»,1).

La notion importante introduite dans les travaux de Neubert et Caswell est qu’une classe
d’age (ou un stade de développement) qui ne disperse pas entre deux cycles consécutifs a une
densité de probabilité égale a la distribution de Dirac 5(x).

1.1.6 Modéle infiniment structuré de J .A.Powell-1.Slapnicar-W.van der Werf (2005)

Le modéle de Powell-Slapnicar-van der Werf (Powell et al., 2005) généralise le modéle de
Neubert et Caswell au cas d’une population structurée infiniment en classes d’age (matrices
de dispersion et de démographie infinies). Dans leur travail, le modéle biologique choisi est
’odmycite Phytophthora infestans qui est le champignon responsable de la maladie de la
rouille chez la pomme de terre. La structure infinie du vecteur d’état vient du fait que la
structure de la population est basée sur la création de nouvelles classes d’age quotidien-
nement, Si N(x,t)=(N,,Nz,...,Np,...)’(x,t) est le vecteur d’état dont les composantes sont
N, (x,f) représentant la densité de la Iésion d’dge i, le jour ¢ au point x, le modéle s’écrit 4
’aide de 1’équation (1.5) mais avec la matrice démographique infinie suivante ou b est un
paramétre dépendant de I’intensité de la sporulation :

(000005 26 3 ibe..)

100000 0 o0 0
B=({01 00000 0 .. 0. (1.7a)
001000 0 0 0

BEE - .

et la matrice décrivant la dispersion :
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0 0 0 00 k(x) k(x) k(x) - k(x)-)
56 0 0 00 0 0 0 - 0.
K=[ 0 85 0 00 0 0 0 - 0. (1.7b)
0 0 &6x 00 0 0 0 . 0
. . H . P M M H M ‘ )

Powell et all montrérent que ce modéle de dimension infinie prédit de fagon précise le
comportement du modéle de dimension fini de Neubert-Caswell s’il est tronqué et s’adapte
facilement a I’analyse de la propagation des maladies foliaires dues aux champignons

pathogénes.

Mis a part les modeles de Fisher et Weinberger ayant servi a développer la théorie elle-méme,
les autres modeles ont été motivés par I’étude de la propagation d’individus a caractére
dévastateur (rat musqué dans le modéle de Skellam, plante envahissante dans le modéle de
Neubert-Caswell) ou pathogéne (épidémie infectieuse dans le modele de Kendall-Mollison,
pathologie foliaire dans les cultures maraichéres dans le modéle de Powell-Slapnicar-van der
Werf). Chaque fois, ces études ont essayé de prédire la vitesse de propagation d’individus

« nuisibles ».

Jusqu’a présent, I’intérét porté sur les espéces colonisatrices animales ou végétales
pathogénes reste majeur du fait qu’elles altérent le bien étre humain par les problémes
sanitaires soulevés et les énormes préjudices économiques causés (Mack et al., 2000;
Pimentel et al., 2001).

Pour cette raison, ces modéles ont donné naissance 3 la thématique « invasions biologiques »
qui fédeére les travaux liés aux questions suivantes :

a) quelles sont les causes des invasions biologiques ?

b) quelles sont les conséquences qui en découlent ?

¢) comment lutter contre ?

Ce travail cadre avec la lutte anti-invasion. 11 se place en amant de I’intervention effective sur
le terrain car il quantifie d>abord 1’avancée colonisatrice d’une espéce biologique par le calcul
de sa vitesse d’invasion. La définition de cette derniére notion, ainsi que les concepts qui
gravitent autour, feront I’objet de la section suivante.
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1.2 Ondes progressives et vitesse d’invasion dans le cas des équations de
réaction-diffusion.

1.2.1 Théoréme de Fisher (Fisher, 1937)
Soit I’équation de réactio-diffusion (1.1) proposée par Fisher:

%:kAu+mu(l—u) xeR, 120

Nous cherchons les densités positives u(x,?) 2 0qui décrivent I’invasion du géne avantageux
dans la population. Fisher proposa la forme :

u(x,t) = Wex—ct) (1.8a)
reliant I’état de densité maximale u(x,f) =1 a (x = -0 ) a I’état de densité nulle u(x,t)=0a

(x = +0).

Définition 1.1.
* La solution u(x,¢) est alors appelée onde progressive ou front progressif.

Définition 1.2.
* La nouvelle variable :
y=x-ct (1.8b)

est appelée variable d’onde.

Définition 1.3.
« La fonction W(y) est appelée profil d’onde (figure 1.1).

Définition 1.4.

* ce N est la vitesse d’onde ou vitesse du front ou vitesse d’invasion.

| e W)
y - ~

e

e - 0

y >4
Figure 1.1. Profil d’onde W(y) en fonction de la variable d’onde y. Dans le cas de

I’équation de Fisher, le profil d’onde est recherché de telle sorte que
W(—o)=1 et W(+0)=0.
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Pour ¢ >0, la fonction W(x—cf) est la ‘translatée’ a droite de la fonction W (x) d’une

quantité ct (figure 1.2)

N 77" ~ct,)
.
| i »
o X
™~ W (x=-ct,)
\\“ §
] e —»
0 X

Figure 1.2.0ndes progressives entre 2 temps différents (¢, > ¢, ) dans le cas ot ¢ > 0

Le probléme revient 4 chercher une fonction u(x,r) = W(x - ct) satisfaisant (1.1) et telie que:
W(—o0) =1 et W(+0) =0 (1.8¢)

Théoréme 1.1. L’équation (1.1) admet des solutions du type (1.8a) satisfaisant les conditions
aux limites (1.8c) si et seulement si c22km . Pourc< 21/km , il n’existe pas de telle

solution.
Démonstration.(De Vries et al., 2006)

2
De I’équation (1.8a) il vient :%(x,t):-—cW’(y) et ZTZ:-(x,t)= W’(y) .En remplagant dans

(1.1), nous obtenons I’équation différentielle ordinaire -
~cW' =kW +mW(1-W) (1.9a)

Cette équation s’écrit sous forme d’un systéme différentiel en introduisant la nouvelle
variable V =W’ soit :

W=V
V=-Sv-Pwa-w (1.9b)
P

La résolution de ce systéme revient 4 une analyse de bifurcation de parametre c. Les points
d’équilibre sont E, = (W,,V,) = (0,0) et E, =W,,V,)=(1,0). La matrice Jacobienne s’écrit :
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0 1
JW., V)= Py m _c (1.9¢)
k k k

Pour le point d’équilibre E, = (0,0), aprés linéarisation il vient : det]/(0,0)]=(m/k)>0 et
1rfJ(0,0)]=~(c/k). E, =(0,0) est donc stable pour ¢ > 0.

De plus si {#[/(0,0)]} < 4det]7(0,0)], soit ¢ < 2/km , alors E, = (0,0) est un foyer stable .
Pour c2 2\/5 , E, =(0,0) est un noeud stable.

Pour le point d’équilibre £, =(1,0), la linéarisation donne: det[J (1,0)]= ~(mfk)<0.

E, =(1,0) est un point selle.

Rappelons que les conditions aux limites définies dans (1.§c), permettent de déduire via le
systéme (1.9b) que:

V(~0)=V(+0)=0 (1.10)
Le probléme revient donc a étudier la connexion hétéro clinique partant du point selle
E, =(1,0) arrivant a I’équilibre stable E, = (0,0).

Cas: c < 2Jkm
Dans ce cas W(y) atteint I’équilibre W (y) =0 par oscillation car E, = (0,0) est un foyer
stable (figure 1.3). Ceci est impossible car I'onde progressive W est une densité positive. It

n’existe pas donc d’onde progressive. -

W(y)

o

W (y)<0: pas de signification biologique

Figure 1.3 : Oscillation de I’onde progressive W en atteignant son état d’équilibre

zéro,
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E, = (0,0) est dans ce cas un nocud stable et donc W (y) atteint I’équilibre W (y)=0 en

gardant le méme signe positif. L onde progressive W existe. (cafd)

1.2.2 Approximation de la vitesse d’invasion minimale. La conjecture linéaire

¢ =2Jkm est la valeur minimale pour laquelle il existe des ondes progressives W
satisfaisant 1’équation (1.1) et les conditions aux limites (1.8c). Elle correspond au
changement de la nature du point d’équilibre E, = (0,0) d’un foyer stable 4 un noeud stable.
La linéarisation du systéme différentiel (1.9b) au voisinage de ce point d’équilibre donne :

0 1
JO00)=| m _am (1.11)
k k

Ce Jacobien admet la valeur propre double :

=_\[% =-.§_; (1.12)

Au voisinage du point d’équilibre E, = (0,0), le profil d’onde est de la forme :

W(y)zcxp(—g—;y) quand y — +o0 (1.13)

Donc -c*/2k est le taux de décroissance du profil d’onde. En pratique, il suffit de connaitre

le tanx de décroissance du profil d’onde pour une valeur x grande pour avoir une bonne
approximation de la vitesse minimale d’invasion c* Cette approximation est appelée la

conjecture linéaire.

1.2.3 Conjecture de Fisher (Fisher, 1937).

*

La vitesse minimale d’invasion ¢’ =2,/km est asymptotique i.e. lorsque -+ , ¢

représente la vitesse minimale avec laquelle le géne va se propager.

1.2.4 Théoréme de Kolmogorov, Petrovsky et Piskunov (Kolmogorov et al., 1937)

Théoréme 1.2, Soit I’équation de réaction-diffusion suivante :

%=Au+f(u) xeR, t20 (1.14)
ot f est concave satisfaisant £(0)= f(1) =0.
1 ,x<0
Si u(0, %) = {0 ’; o ctmestelleque u@m) =% alors :
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lim me) =Crin et limu(t,x+m())=W, (x)
19400 t 19499 mn

ou W, _(x-c,,t) est la solution front progressif avec la vitesse d’invasion Coin- LA Vitesse

Cmin €St asymptotique (démonstration de la conjecture de Fisher)

Définition 1.5.
* L’équation de réaction diffusion (1.1) (ou 1.14) est alors appelée équation de Fisher-
Kolmogorov-Petrovsky-Piskunov, en abrégé, Fisher-KPP.

Selon les propriétés de f; 3 types d’équations de réaction-diffusion scalaires (u(x,t) € R) sont

définis.

1.2.5 Types d’équations de réaction-diffusion scalaires

Soit I’équation de réaction-diffusion (1.14) :

%Z=Au+f(u) xeR, 120

Nous supposerons par la suite toujours f satisfaisant la condition fecC ([0,1],91) et vérifiant
JO)=f(1)=0 od u(x,H)eR.

Trois cas sont essentiellement étudiés :
a) Equations de réaction-diffusion avec non linéarité monostable:

Vue o[, f(u)> 0. Dans ce cas nous avons souvent f(©>0et £'(1)<0.

b) Equations de réaction-diffusion avec non linéarité bistable:
3 ae]O,l[tel que f(u)<0 pour ue](),a[ et f(u)>0 pour ue]a,l[. Dans ce cas nous
avons souvent f (0)<Oet 1 (1)<0.

¢) Equations de réaction-diffusion avec non linéarité de type combustion :

Jae]olf telque f(u)=0 pour ue]0,a[ et £(u)> 0 pour uelail.

L’appellation ‘monostable’ et “bistable’ se réfere a la stabilité des points d’équilibre u =0 et
u =1 pour I’équation différentielle ordinaire 7 = Sf@w).
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-— \
vl !{ll'n.
“'.n!ll ""“"" ",

pred s,
’..uﬂ‘ / lu,,“" \
<>

e type combustion

s type monostable
= = type bistable

Figure 1.4. Non linéarité de f(u) dans le cas monostable, bistable et
type combustion.

Théoréme 1.3. Existence des ondes progressives pour une équation de réaction-diffusion
avec non linéarité monestable (Aronson and Weinberger, 1975; Aronson and Weinberger,
1978).

Dans ce cas nous cherchons une onde progressive de la forme (1.8a), nous avons alors :

3¢" > 0 vérifiant ¢” 22,/ 1'(0) telle que :

) pour tout c2c’, I'équation (1.10) admet une solution W, e C*(%,]0,1[), unique aux
translations prés, telle que W, (y) <0 pourtout ye9R.

if) pour ¢ < c¢", 1’équation (1.10) n’admet pas de solution W : R — [01].

Théoréme 1.4. Existence des ondes progressives pour une équation de réaction-diffusion
avec non linéarité bistable ou de type combustion (Aronson and Weinberger, 1975;
Aronson and Weinberger, 1978).

Dans ce cas , nous avons le résultat suivant :

il existe un unique ce R tel que I’équation (1.10) admet une solution W e c*®,]o1),
unique aux translations prés, telle que #'(y) <0 pour tout ye%.

L’¢équation Fisher-KPP est a I’origine de travaux abondants aussi bien dans la modélisation
des réactions chimiques (Billingham and Needham, 1991), la dynamique des populations
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(Aronson and Weinberger, 1975; Aronson and Weinberger, 1978; Murray, 1993), la
modélisation de la combustion (Berestycki and Larrouturou, 1991) et les mathématiques
(Bramson, 1983; Fife, 1979; Kametaka, 1976) pour n’en citer que quelques uns.
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Chapitre 2

Equations intégro-différences

Les équations de réaction-diffusion ne s’adaptent pas & des populations biologiques qui
dispersent seulement pendant une partie de leur cycle de vie, d’oli le besoin d’introduire un
modéle en temps discret. Cet outil ne s’appliquera donc qu’a des populations a générations ne
se chevauchant pas. C’est Weinberger qui développa ce type de modéle (Weinberger, 1982)
dont nous exposons une fagon simple de sa construction dans les cas d’une population non
structurée puis structurée en stades de développement (classes d’age).

2.1 Cas d’une population non structurée

2.1.1 Définition d’une équation intégro-différence (EID)

Sans restreindre I’étude, nous supposons que, sur un cycle de vie, le processus de
sédentarisation ol la population biologique @ s’accroit ou décroit démographiquement
précéde le processus de dispersion. Si les générations ne se chevauchent pas, 1’équation
démographique de la population s’écrit :

N.,=f(N,) 2.1
ou N, est Ia taille de la population P a la génération ¢ et f une fonction non linéaire. Pour
inclure le processus de dispersion, désignons par £ un habitat continu. Dans le cas simple
d’un habitat unidimensionnel (€2 c %), en tout point y € £, les individus arrivent, dispersent
ou restent sédentaires. Pour introduire cefte composante spatiale, notons par N(y,f)la densité
d’individus présents en y € a la génération 1. L’utilisation du terme « densité » signifie que
les individus sont calculés par point d’habitat. Dans le cas particulier oit aucune dispersion
n’affecte la population entre 2 générations successives, 1’équation (2.1) s’écrit :

N(ye+D = Iy, N(3.1)] (2.2a)

Si I’habitat £ est homogéne et les ressources sont constamment disponibles a travers
I’espace et le temps, I’équation (2.2a) s’écrit sous une forme plus simple :

N(y,t+1)= f[N(y,0) (2.2b)



Chapitre 2. Equations intégro-différences 21

Pour inclure la dispersion, désignons par k(y,s) la fonction densité de probabilité pour qu’un
individu disperse de sa y entre 2 générations successives ¢ et (#+1). Le nombre d’individus
se trouvant dans V'intervalle [v, y+dy] au temps (¢ +1) et provenant de la dispersion de tous
les individus de I’habitat £2 est :

N(y,t+1)dy= r!k( ».5) fIN(s,.0)4s 2.3)

La densité de la population en un point xe £) est la projection via la distribution de Dirac§,
(Bracewell, 1978), concentrée en ce point, de toute la densité de I’habitat £ suivant la

relation:
N(x0)= [N(y,06,(dy) (24)
[¢]
Soit en intégrant 1’équation (2.3) :
N(xt+1) = [k fING.OWy 2.5)
f
Le noyau k(x, y) étant une fonction densité de probabilité, il satisfait les propriétés :
Vx,yefd k(x,y)20 (2.6a)
Vxefd jk(x, ydy=1 (2.6b)
4]
[ jk(y,s)dsdy =0 (2.6¢)
[¢1¢}

ou Iq est la mesure (longueur) de I’habitat Q. Si de plus la probabilité qu’un individu
disperse de x & y dépend seulement de la distance entre ces deux points (habitat homogéne)
(Neubert et al., 2000) alors :
k(x,y) = k(jx - y) (2.6d)
L’équation (2.5) s’écrit :
N(x,t+1)= ‘!k(p;- WrINGn)ay @.7)

Définition 2.1.

* L’équation (2.7) est appelée équation intégro-différence (E.ID). Elle décrit en méme temps
la démographie et la dispersion des individus de 1a population @ dans un environnement
homogene.
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Définition 2.2,
* La densité de probabilité k(jx—y}) est appelée noyau de dispersion ou de réorganisation
et décrit la variation du taux d’individus qui dispersent en fonction de la distance parcourue.

Par la suite, par souci d’homogénéisation des écritures (faire apparaitre les noyaux dans les
intégrales), nous adopterons D’écriture  suivante (utilisée en  physique):

f()= [6(s=y) fO)y oit S(x-y)=35,.,.
(3]

L’équation (2.7) est le point de départ de beaucoup de modéles de dispersion en dynamique
des populations (Andersen, 1991; Kot, 1992; Kot and Schaffer, 1986; Kot et al,, 1996; Lewis
and Pacala, 2000).

2.1.2 Théoréme de Weinberger (Weinberger, 1982)

Théoréme 2.1. Soit PEID .7 N(x,t+1)= [k(x-y) [Nty ay
[¢+]

Si S (N)20 pourtout N>0,
ii) f(N)S f'(O)N pourtout N >0,
et iii) k(s)= Ik(lxl) €”dx est défini pour un intervalle de s autour de 0, i.e le noyau de

dispersion est exponentiellement borné,
alors il existe des ondes progressives N(x,f)=¥(x-ct) solutions de I'ELD. Ces ondes

possédent une vitesse d’invasion minimale
* . 1 . - ‘
Cy =min {;Log[f © k(s)]} 2.8)

De plus, si I’ensemble des conditions initiales {N(x,O)}chst compact, alors la vitesse

minimale c, est asymptotique.

Remarques :
* Comme le temps est discret, la vitesse minimale d’invasion ¢, rteprésente la distance
minimale entre deux ondes successives.

* Les conditions d’application de ce théoréme cadrent bien avec les modeéles d’invasion en
écologie. En effet pour la condition iii), les noyaux de dispersion naturels utilisés sont souvent
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les noyaux de Laplace de la forme k,(x)=(l/2a)exp(—|d/a) ,a>0, ou de Gauss de la

forme k_(x)=(1/oy2x)exp(-x*/20%) ,0 >0, et donc ils sont exponenticllement bornés
(figure 2.1).
* Les conditions i) et ii) traduisent le fait que la population s’accroit démographiquement
sans présenter des effets Allee, but de la section suivante.

\'\ r .‘3‘ corrvvrese (B
3 —a=2

———a=05

Figure 2.1: Noyaux de dispersion de Laplace et de Gauss. Représentation graphique
du noyau de dispersion de Laplace (a) défini par

k. (x)=(1/2a)exp(-|x|/a), a>0 et de Gauss (b) défini par
k,(x)=(/o2x)exp(~-x*/20%), 0> 0.

2.1.3. Effets Allee
Considérons I’équation démographique (2.1):
Nau=f(N,)

=g(N)N, 29

Définition 2.3.

* La fonction g(N) est appelée taux de croissance per capita de la population ®
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Sans restreindre 1’étude, nous supposons que :

f©)=0,7(1)=1 (2.10)
i.e. il existe un équilibre triviale a I’origine et un équilibre non trivial normalisé & un. Nous
supposons, qu’il existe au plus un autre équilibre entre 0 et 1. L’effet de la densité se traduit
par une réduction de la survie et de la fécondité (Caswell, 2001; Fowler and Ruxton, 2001)

soit :

/) @.11)
dN

Définition 2.4.
« S’il existe des valeurs N €[0,a]c[0,1), tel que: iIg;‘g-‘}N—)>0, alors nous dirons que la

population Pprésente un effet Allee (Allee, 1931; Allee, 1938).

Proposition 2.1. Si la population @ présente un effet Allee, alors il existe un intervalle
[O,a]c[o,l] tel que :

f(N)>f(ON, pour N, ef[0,q] (2.12)
Démonstration :

g étant une fonction strictement croissante sur [0,5], b < a, g(x)> g(0) pour tout x € [0,5).
Mais g(0) = (0). Soit g(x) = f_ixl > (0).

(cqfd)

Certains auteurs considérent la proposition 2.1 comme définition de ’effet Allee (Wang and
Kot, 2001; Wang et al., 2002) ; ce qui donne une définition plus large.

Définition 2.5.
* L’effet Allee est dit fort « strong Allee effect » si et seulement si :

0s £ (0)<1 (2.13)
il est faible « weak Allee effect » si et seulement si

fO>1’ (2.14)
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La figure (2.2), donne I’allure de la courbe de la fonction f décrivant la démographie d’une
population présentant un effet Allee.

Une population biologique présentant un effet Allee est une population telle que si elle est
gravement décimée montre une faible capacité a se rétablir. L’appellation « effet Allee » tire
son origine des travaux d’Allee qui en étudiant le lent rétablissement des stocks, avait observé
que des poissons rouges croissaient plus rapidement dans ’eau ayant déja contenu d’autres
poissons rouges. Il conjectura que les individus pouvaient tirer des bénéfices d’une
augmentation du nombre de conspécifiques. Pour une population animale, ces bénéfices se

S ) S (W,)

Figure 2.2. Allure de la courbe de la fonction f décrivant la démographie d’une population @
présentant un effet Allee. L’effet Allee fort (a) est caractérisé par ’existence
d’un seuil a au dessous duquel la population ne peut croitre. Dans le cas de effet

Allee faible(b). il n’existe pas de seuil mais un intervalle od f(N,)> f (O)N, .

situent au niveau de la fécondité par la disponibilité des partenaires sexuels et au niveau de la
survie par une meilleure défense des ressources, une prédation plus efficace pour les
prédateurs grice a la coopération et une vigilance plus accrue pour les proies. Pour une
population végétale, le manque de pollinisation efficace peut entrainer un effet Allee. Un effet
Allee peut ralentir ou méme avorter une invasion (Lewis and Kareiva, 1993; Lewis and van
den Driessche, 1993).

2.2 Etude du cas simple des plantes annuelles sans banque de graines

Pour fixer les idées, reprenons 1’exemple de la dispersion chez les plantes traité par Mistro
(Mistro et al., 2005) dans le cas trés simple de plantes annuelles sans banque de graines (sans
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diapause). L’EID associée au cycle de vie des plantes annuelles, représenté dans la figure 2.3,

est:

N t+D) =0y [k(x- )N (.0 (2.15)
2

Dans le cas des plantes ou la probabilité de disperser diminue avec la distance de dispersion,

il est naturel de choisir comme noyau de dispersion le noyau de Laplace définie par

k()= (1/2)exp(-}d) .

plantes L} graines —a; graines en germination —_p plantes
N(x,?) N (xt+1) N(x,t+1)

Figure 2.3: Cycle de vie simplifi¢ des plantes annuelles. Les plantes de la génération ¢
de densité N(x,7) produisent au début de I’été, avec une fécondité y des
graines qui vont survivre pendant I’hiver avec une probabilité o . On
supposera que toutes les graines en germination survivent pour devenir
adultes. (Les notations sont celles de Mistro (Mistro et al., 2005)

2.2.1 Résolution analytique par application du théoréme de Weinberger

La fonction démographique des plantes annuelles est :

S(x)=oyx (2.16)
Elle satisfait les conditions i) et ii) du théoéme de Weinberger. D’autre part, le noyau de
Laplace k,(x)=(1/2)exp(-}x]) est exponentiellement borné car :

40 , ~ ; ; Figure 2.4 : Graphe de la fonction
de Weinberger. Cette fonction est
définie dans ce cas de la fagon
suivante :

YR
l(s)=;—ln[/ (0)k(s)]=;-l T%?)

(formule 2.8).Les paramétres
démographiques sont tels que :
o=05ety=3

Als) 20

¢y, =1.3857

k(s)=

- pour O<s<l 2.17)
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La figure (2.4) montre la vitesse d’invasion asymptotique obtenue, c,, =1.3857 correspondant

au minimum atteint de la fonction A(s)= %ln[/’(O) I;(x)]= %l 24 )pour les paramétres

1-¢°

démographiques suivants o = 0.5 et y = 3. Cette vitesse est calculée par un programme
MATLAB dont le code source est donné en annexe A.

2.2.2 Résolution numérique et déroulement du programme
La résolution numérique de I’équation (2.15) est basée sur la discrétisation de I’habitat £

ramené A intervalle [0, a]. Divisons cet intervalle en m parties de méme longueur Ax = -:-:l—. La
formule des trapézes permet d’approcher le calcul intégral suivant la formule des trapézes :
a Ax e |
[f@dr =@+ r@h Ay 1A% (2.18)
0 P

Le programme de calcul des densités N(x,t) et de la vitesse d’invasion est écrit en C++. Son

fichier source est donné en annexe B. La section suivante décrit les différents modules
(ensemble d’opérations) qui le composent. Les notations des paramétres, des fonctions et des
fichiers sont celles utilisées dans le fichier source. Pour éviter toute confusion lors de la
description des modules, les régles d’écriture suivantes sont adoptées :

-les paramétres scalaires tels que définis dans le fichier source gardent leur notations dans les
différents modules i.e en times new roman 12 points,

-les vecteurs et matrices (tableaux) sont en gras dans la police times new roman 12 points,

-les commentaires seront en italique dans la police times new roman 12 points,

-les noms des fichiers en contour dans la police times new roman 12 points, par exemple :

le fichier dens_pop_plantes XX. gener YY. grad ,

-les noms des fonctions utilisées dans le fichier source sont en contour italique dans la police
times new roman 12 points, par exemple la fonction initialisation_des_vecteurs_densites,
-les noms des flux de valeurs sont doublement soulignés, par exemple : le flux

fensi lati I

a) Medule « discrétisation de ’habitat »

0 est ramené a lintervalle € = [origine_deplacement, deplacement_max] ;

» origine_deplacement : origine de !’habitat £) ,
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* deplacement_max : extrémité droite de I’habitat €2,
* nombre_grad : nombre de graduations de I’habitat § sans la graduation de l’origine,

deplacement_max ~ origine_deplacement

* pas_deplacement : pas de déplacement Ax =

nombre_grad
origine_deplacement deplacement_max
} 4 } | eovvee I } —

N

}

pas_deplacement

» grad : définie comme étant I’inverse du pas de déplacement, i.e. le nombre de graduations
par unité de longueur de €. Cette valeur apparait dans les noms de fichiers pour informer
sur la finesse de la graduation de I’habitat.

b) Module « définition des paramétres démographiques »

Les paramétres démographiques définis sont :
* sigma : probabilité de survie pendant I’hiver,
* gamma : fécondité des plantes en début d’été,

* densite_seuil - densité détectable minimale N ,, représentant le minimum de la densité
N(x,t)pour dire qu’un point x € £ est colonisé,

« generations : nombre fixé de générations. C est une valeur introduite dans le nom des
fichiers.

c) Module « déclaration des paramétres pour le calcul des densités »

Les paramétres deéclarés pour le calcul des densités de la population sont :
* abscisse_x : distance de 1’origine de I’habitat a un point donné,

* densite[nombre_grad+1}{2] : tableau a 2 colonnes et (nombre_grad+1) lignes. Au début
du programme, densite[nombre_grad+1}[0] représente les valeurs initiales N(x,0),

* dispersion[generations+1] : vecteur a (generations+1) composantes qui récupére la
dispersion maximale de chaque génération,

* gener_calcul vitesse : génération a partir de laquelle commence le calcul de la vitesse
d’invasion.
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d) Module « déclaration des flux de résultats »

Quatre flux de résultats numériques sont déclarés :

* densite_population_plantes : flux des valeurs des densités de plantes, en tout point de
I’habitat, de la premiére a la derniére génération fixée,

« population finale plantes : flux des valeurs des densités de plantes, en tout point de
I’habitat, de la derniére génération ,

* dispersion maxi : flux des valeurs de la dispersion maximale de chaque génération. La
dispersion maximale d’une génération est la distance de l’origine du repére
(origine_deplacement) jusqu ‘au point x € §2 ot la densité minimale (densite_seuil) est
atteinte,

* yitesse invasion : flux des valeurs de la vitesse de invasion. Dans ce cas une seule
valeur est récupeérée.

Chaque flux est récupéré dans un fichier de données (.dat) dont les noms sont déclarés au
début du programme principal.

¢) Module « nomination et ouverture des fichiers de résultats »

Aux 4 flux de valeurs déclarés correspondent 4 fichiers de donnés (.dat) nommes de la facon
suivante :

* le flux densite population plantes est récupéré dans le fichier de donné (.dat) nommé :
dens_pop_plantes_XX. gener YY. grad ,

* le flux population finale plantes est récupéré dans le fichier de donné (.dat) nommé :
pop_fin_plantes_XX. gener YY. grad ,

* le flux dispersion maxi est récupéré dans le fichier de donné (.dat) nommé :
disp_max_ XX. gener YY. grad ,

* le flux yitesse_invasion est récupéré dans le fichier de donné (.dat) nommé :
vit_inv_XX. gener YY. grad .

Les symbolles XX et YY indiquent respectivement le nombre fixé de générations et le
nombre de graduations contenus dans une unité de déplacement.

f) Module « initialisation et enregistrement des densités initiales et de 1a dispersion
maximale initiale »

* la fonction initialisation_des_vecteurs_densites remplie le vecteur des densités
densite[nombre_grad+1][0] par les valeurs initiales choisies. Dans ce cas, la densité
initiale des plantes est nulle en tout point de I’habitat €, sauf a l'origine ois N(0,0)=0.1,
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» la fonction enregistrement_densite_initiale_des_plantes enregistre les densité initiales
dans le fichier dens_pop_plantes_JCX. gener YY._grad ,

« I'initialisation et I'enregistrement de la dispersion maximale initiale (dans ce cas nulle) se
fait directement par instruction.

g) Module « boucle sur les générations »

Entre deux incrémentations du temps t, les opérations effectuées sont les suivantes :

» remplissage du vecteur densite[nombre_grad+1][1] via l'équation (2.15). Cette opération
nécessite la composition de deux fonctions :

-la fonction fonctionl représentant le noyau de dispersion choisi,

-la fonction integration permettant le calcul approché de I'intégrale dans (2.15) par la
Jormule du trapéze (2.16).

* enregistrement du vecteur calculé densite[nombre_grad-+1]{1] dans le fichier
dens_pop_plantes XX. gener YY. grad ,

» calcul de la dispersion maximale de génération t par la fonction dispersion_maximale, puis
enregistrement du résultat dans le fichier disp_max_XX. gener YY. grad ,

* écrasement des anciennes valeurs de densite[nombre_grad+1}[0] par les nouvelles
valeurs calculées dans densite[nombre_grad+1}{1}] par la fonction
remplissage_colonne_zero.

A la fin de ce module, les fichiers suivants sont remplis :
dens_pop_plantes XX. gener YY. grad et disp_max XX. gener YY. grad .

La figure 2.4 représente les densités des plantes en fonction de la position dans 1’habitat pour
les valeurs démographiques suivantes :0=0.5 et y=3. Ces densités se présentent sous
formes d’ondes progressives (Weinberger, 1978; Weinberger, 1982).

Dans ce cas elles ont les propriétés suivantes :

-la densité maximale est atteinte a ’origine du repére,

-la dispersion de la population est d’autant plus importante que le nombre de générations
augmente (encapsulation des courbes),

-la densité de la population décroit en fonction de I’éloignement par rapport & I’origine du
repere.
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e
N

Figure 2.5 : Ondes progressives décrivant la dispersion de la population de plantes
annuelles. Ces ondes sont solutions de 1’équation intégro-différence
(2.15) pour les valeurs o = 0.5 et y =3. Les conditions initiales sont

telles que la densité initiale est nulle en tout point de 1’habitat sauf a
I’origine ou N(0,0) = 0.1.

Le fichier disp max XX, _gener YY. grad  renferme les composantes du vecteur
dispersion. Chaque génération i a une dispersion maximale dispersion[i], soit :
dispersion[O
dispersion = : (2.19)
dispersion[t]

La vitesse d’invasion notée c*(7), qui dépend du nombre de générations, se calcule par la

formule :
l 1
c*() =—————) dispersion}i 2.20
@~t,+1) § n[ ] (2.20)

ou £, =gener_calcul_vitesse et f = generations
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h) Module « calcul de la vitesse d’invasion »

C’est la partie finale du programme durant laquelle :

« la vitesse d’invasion est calculée a I'aide de la formule (2.20) et est enregistrée dans le

fichier vit_col_XX._gener YY. grad ,

» les densités finales de la population (vecteur densiteinombre_grad+1][1]) sont
enregistrées dans le fichier pop fin plantes XX. gener YY. grad .

Le tableau 2.1 donne les vitesses d’invasion de la population de plantes pour un nombre
croissant de générations. Comme la vitesse d’invasion c, est asymptotique, nous remarquons

que quand ¢ —> +00 alors c*(f) > ¢, .

Nombre de générations ¢ 10 15 50 100
Vitesse d’invasion c * (¢) 1.2333 | 1.2888 | 1.3576 | 1.3725

Tableau 2.1 : Vitesses d’invasion de la population non structurée de plantes
annuelles en fonction du nombre de générations. La discrétisation
de £ est de 10 graduations par unité d’habitat.

2.2.3 Fonctions démographiques
De fagon générale, dans I’EID (2.7), la fonction f est non lin€aire. Les fonctions les plus
utilisées sont:
1-1a fonction de stock-recrutement de Berverton-Holt (Beverton and Holt, 1957) :
_ AN®,0)
Ny, )|z ———e 2.21
IWOl= 2505 (2.21)
2-la fonction de Maynard Smith (Maynard Smith, 1968) :
ANyt
fINGn)= 20D 2.22)
1+fa NO0)

ou Aest le taux d’apcmissement intrins¢éque en absence de compétition, a est la densité
maximale supportée et b définit la teneur de la compétition intra spécifique.
3- la fonction de recrutement de géniteurs de Ricker(Ricker, 1954) :

fINGD)=aN, (y,0+ D0 (2.23)
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ol N, (y,) est ’effectif des géniteurs dépendant de la densité de la population N(y,?) via la
relation Ng(y,t+1)==¢[N(y,t)] , @ étant déduite du cycle de vie; a est la fécondité per

capita des géniteurs en I’absence des effets de la densité et b est un coefficient décrivant la
réduction de la fécondité sous la densité dépendance.

2.3 Cas d’une population structurée

2.3.1 Théoréme de Neubert-Caswell (Neubert and Caswell, 2000)
Soit N(¢)= ,,NZ,...,N,)'(t) (la notation ()’ désigne le vecteur transpos€) le vecteur
d’état, & 1a génération ¢, de la population P structurée en p stades de développement. Si

B= (by )og,jsp est la matrice de transition de ¢ a (#+1) de cette population alors :

N, by by ... b,\(N
N by by .. by, ||N
Al (73 I RS | IS () (2.24)
N, by by ... b, J\N,

De fagon générale, B =B(N) est une matrice densité dépendante. Si la population ne disperse
pas alors la densit¢ de chaque classe i est :

N0t +) =3 b, [NGOIN, 0,0 pour i=l,....p (2.25)
=t

Dans le cas ot il y a dispersion, désignons par k,(x,y) la fonction densité de probabilité tel

qu’un individu se trouvant dans le stade de développement j a I’instant 7 passe au stade i 3
(#+1) et disperse en méme temps de y a x dans I’habitat €. La densité totale de la classe i &
(t+1) est donc :
N, (xr40= [ 34, )b NGO (s powr i=1.....p (2.26)
0 j=

Si entre deux générations successives 7 et £+1, les individus passant de la classe j,a la classe i
ne dispersent pas, il vient :

Nixt+D) = [ 36, ()8, ING.OIN, (.0} dy + b, (DN, (5.1 @27
0 =t
J#jo

En vertu de la relation (2.4), nous pouvons écrire :
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Nt 4D = [k, (68, NGOV, (0 (2.289)
0 J=
avee
Kijo(x,y) = &(x~ y) (2.28b)

Comme dans le cas d’une population non structurée, en supposant I’habitat £2 homogéne, les
noyaux de dispersion satisfont :

k() =k, (x=)) (2.29)
les équations (2.26) s’écrivent :
N, N,
‘ kuG=8NGO] - =98, NGOTY
N(x,+D=| .’ = : : %
' S UMEESITH |, 0) RE MCSSOL I LIE20))
P/ (xs41) Plyn
(2:30)
Soit sous forme matricielle:
Nex, s+ =[x~ ) BNG,OING.O dy @31)
[

ol "" est le produit terme i terme de Hadamard. Si ©2 =%, ’équation (2.31) n’est autre que
I’équation de Neubert-Caswell (equation 1.5 du chapitre précédent).

Définition 2.6.
 Une matrice carrée 4= (a,,)mj& est dite non négative si a; 20, pour 1S4, j<n. Elle est

dite positive si a; >0 pour 1Si,jsn.

Définition 2.7.

* Une matrice carrée A4 =(ay )l est dite primitive si elle est non négative et 4* est

<, jsn

positivepouruncertain k>0.

Théoréme 2.2. Si :
i) La matrice B [N(x,t)] est positive et primitive ou non négative et primitive,

if) La plus grande valeur propre 4 de la matrice A =(g, =B(0) est supérieure 2 1 (la

)lsi.jsp
population s’accroit pour de faibles effectifs),
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jif La population ne présente pas d’effet Allee i.c 35, [N(x,OW,(x,)S 3 a, N,(x.1) pour

J=l j=i
N](x9t)209 i= 19---,P,

iv) Tous les noyaux de dispersion possédent des fonctions génératrices des moments (sont
exponentiellement bornés)

alors la vitesse d’invasion asymptotique de cette population est :
. 11
Cyc = gg[;ln p‘(s)] (2.32)

ol p,(s) est Ia plus grande valeur propre de la matrice H(s)=AoM(s) pour se(0,5).

M(s) est la matrice dont les éléments sont les fonctions génératrices des noyaux k;, i.c.

my(s) = Ika(x)e"a& pour i,j=1....p (2.33)

2.3.2 Exemple d’application :

Considérons une population biologique @ partitionnée en 2 classes d’age : les juvéniles J(7)
(J'(t) étant le nombre de juvéniles ayant survécu) et les adultes A(#) décrite par le cycle de
vie de la figure 2.6 (Neubert and Caswell, 2000). Les paramétres démographiques associés a
ce cycle sont :

o, : probabilité de survie des juvéniles,

o, : probabilité de survie des adultes,

y : proportion des juvéniles devenant adultes,

®expl|- (J + 4)] : fécondité densité dépendante des adultes.

J(1) o » J0 1-y > J(t+1)
_J* A)\ ,

A(r)

Figure 2.6 : Cycle de vie d’une population partitionnée en deux stades de
développement : les juvéniles J(¢) et les adultes A(7).

La matrice de transition est densité dépendante et s’écrit sous la forme :
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(2.34a)

B = o,(1-y) ®expl-(J+4)
" {74 o,

Les paramétres démographiques seront choisis par la suite de telle sorte que Ia matrice B,
vérifie les conditions i), ii) et iif) du théoréme de Neubert-Caswell.

Si la dispersion dans I’habitat, choisi dans ce cas tel que Q=R affecte seulement les
Jjuvéniles quand ils deviennent adultes alors la matrice des noyaux de dispersion s’écrit :

([ 8(x) 5(x) ‘
K=| 1 |4 . (2.34b)

—exp(-) S(x)
2a a

ou le noyau de disimsion de Laplace tel que défini dans la section 2.1.2 a éé choisi. Si
(J,4)(x,) est le vecteur d’état décrivant la population biologique considérée alors

Péquation (2.30) s’écrit :
J(x,t+1) = 0,(1-7) J (x,0) + ®exp- [ (x,0) + A(x,))} d(x,1) (2.35a)
A(x,t+1) =a,yT%exp(-If—;ﬂ)J(y,t)dy+ 0, A(x,t) (2.35b)

Les équations (2.35a) et (2.35b) décrivent la démographie et la dispersion de la population
structurée @, Comme dans le cas d’une population non structurée, nous résolvons ces
équations analytiquement par application de théoréme de Neubert-Caswell puis
numériquement.

I Figure 2.7 : Graphe de la fonc-

tion de Neubert-Caswell. Cette
0.8 fonction est définie de 1a fagon
0.6 suivante : A(s) = (I/s)In p,(s) oix

As) ) P1(s) est donnée dans I’équation

0.4 (2.36) avec les paramétres

démographiques : 0, = 0.8,

Cxe =0.2085 , 0,=02,y=05,0=4 et
! a=0.2,
0 , | ]

1 2 3 $*=3.3686
s

Pour calculer la vitesse d’invasion analytiquement, nous construisons d’abord la matrice des
fonctions génératrices des moments -
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1 1
M(s) =( 1 1} (2.36a)
1-a?s*
La matrice H(s) = A o M(s) s’écrit donc :
o(-y) @
H(s)=| oy (2.36b)
- a5 o,
Sa plus grande valeur propre est :
P1(5)='%{al(l"7)+az+Jial(l"7)+az]z+gf‘7'};§'} (2.36¢)

La premiére partie (ligne 1 3 ligne 24) du programme MATLAB donné en annexe C calcule
le minimum de 1a fonction de Neubert-Caswell A(s)=(1/s)lnp,(s) sur I'intervalle (0,1/a),

a > 0, pour les paramétres démographiques suivants 0, =0.8, 0, =02, y =05, ®=4 et
a =02 Ce minimum représente la vitesse d’invasion asymptotique cy. =0.2085 (figure
2.7).

La résolution numérique suit le méme cheminement que dans le cas de la population non
structurée, a savoir que le programme se compose des mémes modules :

-discrétisation de 1’habitat,

-définition des paramétres démographiques,

-déclaration des paramétres pour le calcul des densités,

-déclaration des flux de résultats,

-nomination et ouverture des fichiers de résultats,

-initialisation et enregistrement des densités initiales et de la dispersion maximale initiale,
-boucle sur les générations,

-calcul de la vitesse d’invasion.

Le fichier source C++ du programme est donné en annexe D. Les ondes progressives pour un
nombre fixé de générations sont représentées dans la figure (2.8).
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Figure 2.8 : Ondes progressives décrivant la dispersion de la population structurée.
Ces ondes sont solutions des équations (2.35a et 2.35b) avec les
paramétres démographiques suivants :0, =0.8, 0, =0.2, y=0.5,
® =4 et a =0.2. Les conditions initiales sont telles que les densités des
juvéniles et des adultes sont nulles en tout point de ’habitat sauf a

Porigine ot J(0,0) = 0.1

Les valeurs obtenues de la vitesse d’invasion pour différentes générations sont données dans

le tableau (2.2).
Nombre de générations 15 25 35 45 55 100 200
t
Vitesse d’invasion 0.2000 | 0.2000 | 0.2000 | 0.2000 | 0.2000 | 0.2039 | 0.2069
c* ()

Tableau 2.2 : Vitesses d’invasion, de la population structurée @, obtenues en fonction du
nombre de générations. La discrétisation de I’habitat est assez fine (10

graduations par unité d’habitat)
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La vitesse asymptotique c,,. étant définie comme étant la vitesse d’invasion & £ — +00 ; nous

retrouvons par les calculs numériques cette propriétés i.e : quand £ — 400, c*(¢) = Cp -

2.3.3 Analyse des sensibilités:

Théoréme 2.3.

Soit s* tel que cp. =(1/s*)Inp,(s*). Les sensibilités de c,-aux changements dans les
= B(0) notées ?;—‘;;'-‘5- satisfont:

U]

éléments de la matrice démographique A = (a,, )1

si.jsp

deye _ My(s*) dp,
Oa;, s*p,(s*)0h,

237

ol les sensibilités de p, aux changements dans les éléments de la matrice H(s) sont définies
par la relation classique (Caswell, 2001) :

[ RO
o, (v,w)

Les vecteurs v et w sont les vecteurs propres a gauche et a droite de la matrice H(s*) associés

(2.38)

4 la valeur propre p,(s*) et la notation (, ) désigne le produit scalaire.

Suite de 1’analyse de I’exemple d’application :
La2é“‘°partiedel’annexeC(iparﬁrdclaligneZS)ducodesomceMA’ILABpexmetde
calculer les sensibilités de ¢, aux éléments de la matrice démographique. Dans le cas des

données de I’exemple précédent, la matrice des sensibilités de c;,. est

ach. _(0.0778 0.03 14)

2.39
da, \03142 0.0693 @39

La sensibilité¢ la plus importante de c,. est aux changements dans le terme a,, =o0,y.
Comme g,, dépendant de o, influe peu c,,.(0.0778), nous concluons donc que la vitesse
d’invasion c. est trés sensible & ¥ qui représente la proportion des juvéniles devenant
adultes.

Ce résultat est en conformité avec I’hypothése de départ selon laquelle, seuls les juvéniles
dispersent en devenant adultes. Par conséquent c’est la densité de cette classe d’age qui va le

plus influencer la vitesse d’invasion.
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Chapitre 3

Invasion biologique

Dans le contexte écologique, le terme « invasion »fiit utilisé pour la premiére fois par Goeze
(1882, cité dans (Rejmanek et al., 2002)). Il faisait référence a la prolifération d’organismes
étrangers dans de nouveaux environnements. Cependant, le premier ouvrage scientifique
d’importance n’apparut qu’en 1958 : ce fiit le livre intitulé « The ecology of Invasions by
Animals and Plants » de Charles Sutherland Elton (Elton, 1958), considéré comme I’un des
fondateurs de I’écologie moderne (Simberloff, 2000; Southwood and Clarke, 1999).

3.1 Définitions

Les définitions d’«invasions biologiques» sont nombreuses et varient selon les auteurs (di
Castri, 1990; Elton, 1958; Occhipinti-Ambrogi and Galil, 2004). Certains pensent qu’il faut se
concentrer sur les espéces ayant un impact négatif sur ’environnement; d’autres considérent
qu’il ne faut pas distinguer une soudaine prolifération de I’espéce locale de celle de ’espéce
non locale. Pour notre part, nous adopterons la définition suivante due a di Castri (di Castri,
1990):

une espéce envahissante est une espéce végétale, animale ou microbienne qui colonise un
nouvel environnement et y prolifére, loin de son aire d’origine, aprés avoir, la plupart du

temps, été transportée par 1’homme, intentionnellement ou non.

I ressort de cette définition que le facteur principal d’apparition d’une invasion biologique est
la mobilité des sociétés humaines. Une des conséquences de cette globalisation croissante est
’accroissement des fréquences des invasions biologiques (White and Newton-Cross, 2000).
Parmi les exemples les plus classiques, nous citerons I’introduction des abeilles africaines en
Amérique latine. Les descendants, hybrides de ces abeilles avec les abeilles autochtones (par
opposition i allochtones), ne sont autres que les fameuses «abeilles tucuses» ayant décimé des
centaines de personnes (Starr and Taggart, 1995).
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Les invasions biologiques sont un facteur important de changement global avec des
conséquences potentielles sur la santé, 1’alimentation et I’environnement des populations
humaines (Vitousek et al., 1996). Ecologiquement, les invasions biologiques sont considérées
comme étant la seconde cause de I’érosion de la biodiversité aprés la destruction de I’habitat
(par I’étre humain), d’oti une mobilisation de plus en plus importante de la communauté
scientifique (Kolar and Lodge, 2001; Sakai et al., 2001; Williamson, 2006).

3.2 Processus démographiques, écologiques et évolutifs

Les scientifiques associent généralement trois phases pour qualifier une invasion (figure 3.1) :
1) phase d’introduction d’une nouvelle espéce (ou nouvean génotype) hors de son aire de
répartition (espéce dite exotique ou allochtone ou non indigéne ou alien), 2) phase de
colonisation durant laquelle la nouvelle espéce se multiplie dans son nouvel habitat, 3) phase
de prolifération et de dispersion et ce qu’il s’en suit comme impact écologique, économique

Population autochtone | |
(aire d'origine)
oo Introduction {o Survie pendant le transport
(Homme) *Effet fondateur
Population allochtone * Survie aux conditions environnementales
(aire d'i juction) et aux interactions biotiques
Colonisation < « Démographie et génétique des
popuiations de petites tailles
* Hybridation
Population « Cavacité de dispersi
envahi Proli on et apaci ' ispersion
" con ¢ Adaptation locale
sFlux de génes
Milieux anthropiques || Milieux naturels

v

Figure 3.1: Schéma des différentes étapes d’une invasion biologique et processus
démographiques, écologiques et évolutifs afférents.
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ou social (Hoffmeister et al., 2005; Sakai et al., 2001). Ces trois phases décrivent la
dynamique de toute invasion. A chacune d’elle, le processus d’invasion peut étre interrompu.

La compréhension des phénoménes d’invasion passe par I’étude des mécanismes
démographiques, écologiques et évolutifs qui facilitent (ou limitent) ces trois phases.
Cependant, cette étude ne peut étre menée de fagon intrinséque vu les interactions fortes entre
les trois mécanismes.

3.2.1 Phase d’introduction

C’est la phase la plus liée 3 I’lhomme. Elle correspond au franchissement de la\les barriére(s)
géographique(s) qui limitait (aient) auparavant les dispersions. Deux mécanismes
caractérisent cette phase : la survie pendant le transport et I’ «effet fondateur».

3.2.1.1 Survie pendant le transport

Le transport est une étape trés sensible du processus d’invasion (Lockwood and Hastings,
2002). Seules les espéces possédant des formes de résistance (graines par exemple) ou des
capacités d’adaptation (poissons adaptés a la recherche de la nourriture dans I’obscurité des
ballasts des bateaux) franchissent cette étape. Malheureusement, peu données existent sur
cette étape.

3.2.1.2 Effet fondateur
Les populations introduites dans la nouvelle aire sont de petites tailles en raison du

prélévement de peu d’individus de I’aire de répartition d’origine et la faible survie pendant le
transport. La diversité génétique subit alors un fort goulot d’étranglement (Nei et al., 1975)
chez les individus fondateurs. Il se pose alors le paradoxe, de I’«effet fondateur» (Allendorf
and Lundquist, 2003), suivant:

comment une espéce introduite, dont la diversité génétique a probablement été réduite par un
goulot d ‘étranglement, peut-elle persister et s adapter pour devenir envahissante ?
Cependant, les résultats de beaucoup d’études montrent que la perte de la diversité génétique
n’est généralement pas apparente (Kolbe et al., 2004; Petit, 2004) et la pluiec de propagule
(propagule pressure) a souvent été invoguée pour expliquer le succés écologique d’une espéce
introduite dans un nouvel habitat (Kolar and Lodge, 2001; Williamson, 1999).

Il est 3 noter que les rares études ayant mis en évidence I’«effet fondateur», le cas de la
fourmi d’Argentine (Linepithema humile) est intéressant. Tsutsui et al (200), ont démontré
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que chez les populations de fourmis introduites, seulement la moitié alléles est présente.
Parallélement A cette réduction de la diversité génétique, la fourmi
social différent entre les populations natives et introduites en Californie

Dans leur aire d’introduction, la fourmi a une structure uni coloniale i

3.2.2 Phase de colonisation
La phase de colonisation par des populations viables est trés sensible. Williamson et Fitter
(Williamson and Fitter, 1996), estiment que la probabilité de colonisati
20%. Cette phase implique de petites populations qui peuvent

efficacement & de nouvelles conditions environnementales et & de n
biotiques avec les espéces natives (Mooney and Cleland, 2001). Si la ¢
pas, elle peut, en outre, étre trés longue: c’est le temps de latence (lag time) observé entre
P’introduction et la prolifération.

lonisation n’échoue

3.2.2.1 Survie aux conditions environnementales et aux interactions biotiques

C’est un processus d’adaptation aux conditions physiques et bjotiques du nouvel
environnement. La compétition et la prédation vont fortement L
colonisation de I’espéce introduite (Shea and Chesson, 2002).

iter les capacités de

3.2.2.2 Démographie et génétique des populations de petites tailles
Pendant la phase de colonisation, les populations introduites sont de petites tailles. Elles sont
donc particuliérement sensibles aux facteurs qui affectent les petites populations, 4 savoir : la
stochasticité démographique, la variabilité de I’environnement, I’effet Allee et I’accumulation
des mutations déléteres.

3.2.2.3 Hybridation
L’adaptation au nouvel environnement est facilitée par I’hybridation avec les especes locales.
L’hybridation par introgression de génes i fortes valeurs sélectives peut aboutir 4 une
¢volution du caractére adaptatif. Chez les plantes par exemple, pjusieurs populations
envahissantes sont issues de I’hybridation d’une espéce indigéne et d’liL

(Vila and D'Antonio, 1998).

€ espece introduite
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3.2.3 Phase de prolifération et de dispersion
Les environnements de prolifération et de dispersion sont souvent trés hétérogénes, surtout

s’ils correspondent 4 de grandes régions géographiques, voire des continents entiers (le lapin
O.cuniculus a envahi toute 1’australie). L’espéce envahissante doit étre capable de disperser
facilement (grandes capacités de dispersion) et de s’adapter localement aux nouvelles aires

envahies.

3.2.3.1 Capacités de dispersion
Les capacités de dispersion influent les vitesses d’expansion géographique. Le taux avec
lequel la zone de dispersion augmente est appelée vitesse d’invasion (Neubert and Caswell,
2000). Sa définition mathématique est donnée au chapitre 2.

3.2.3.2 Adaptation locale
Pour qu’une espéce envahissante prolifére, il faut quelle soit t plastique (Parker
et al., 2003), ou capable de s’adapter a différentes conditions locales ings et al., 2005).
La diapause prolongée est vue par Menu et Debouzie comme un trait favorisant la plasticité
(Menu and Debouzie, 1993). Le but du chapitre quatre suivant est, j
comment ce trait d’histoire de vie contribue a I’amélioration des capaci

3.2.3.3 Flux de génes
Ce mécanisme n’a pas encore ét¢ démontré expérimentalement, mais il est admis
limites de P’aire de

théoriquement que les flux de génes depuis le foyer d’introduction vers 1
répartition de I’espéce en dispersion limite ’adaptation locale en i
d’un environnement local différent (Lenormand, 2002). Ces flux de
vitesse d’invasion (Garcia-Ramos and Rodriguez, 2002).

t des génes issus

limiteraient donc la

stéme.

Si une espéce réussit son invasion biologique, la question qui se pose alors est de savoir si ce
succes invasif incombe aux propriétés de I’espéce ou 2 la sensibilité de 1&

* 3.3 Succés invasif: propriété de Pespéce ou sensibilité de Pécosystéme?

Deux approches sont considérées pour répondre a la question de prédire les invasions
biologiques. La premiére consiste & prévoir le potentiel invasif de I’¢ (invasivness)
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(Kolar and Lodge, 2001) ; la seconde 2 étudier la susceptibilité d’un écosystéme & étre envahi
(invasibility) (Lonsdale, 1999). Ces deux démarches restent limitées | elles se focalisent
séparément sur les propriétés spécifiques de 1’espéce invasive et de I’écosystéme envahi.
Cependant, certains traits d’histoire de vie des espéces pourraient étre freliés 4 leur pouvoir
invasif (Kolar and Lodge, 2001). Parallélement, le changement climatique, avec une
variabilité de plus en plus croissante, est souvent cité comme facteur favorisant le succés
invasif (Anderson et al., 2004; Dukes and Mooney, 1999). |
Le travail présenté dans cette thése répond partillement & la précédes
situe au niveau de la phase de prolifération et de dispersion (derniére phase
biologique). De ce fait, la question reste encore ouverte (Alpert et al., 2 H 0; Joly, 2000; Sakai
et al., 2001). Nous avons suivi un compromis entre les deux approches. D’une part, nous
avons considéré la diapause prolongée, qui est un trait d’histoire de vie augmentant le taux de
croissance (Menu et al., 2000) et qui, nous pensons, améliore le succés invasif et d’autre part,
un environnement stochastique a été considéré. Les résultats, présentés dans le chapitre 4,
montrent qu’effectivement, sous certaines hypothéses, en particulier la disponibilité¢ des
ressources, la diapause prolongée et la variabilité de I’environnement 2
invasif sans pour autant pouvoir décrire la contribution de chaque facteur a ce succés.

La section suivante présente succinctement la diapause prolongée, trait d’histoire de vie

e question car il se

dans une invasion

gmentent le succés

jouant un role important dans la plasticité des organismes biologiques.

;':

3.4 La diapause prolongée

La diapause prolongée chez les insectes (la dormance chez les plantes) est une période du
cycle de vie d’un organisme ou le développement est temporairemen:juspeﬂdu. Ceci réduit
Pactivité métabolique et aide 1’organisme & conserver son énergie.
Si Iinterruption du développement ne dure que quelques mois, la di est dite simple, par
opposition, si I’interruption se prolonge de fagon continue sur plu:il::r années, la diapause
est dite prolongée.

Si la diapause simple est vue comme une adaptation aux variati

stratégie adaptative qui permet aux insectes de faire face aux variations |
habitat (Danks, 1987; Hanski, 1988; Menu, 1992; Menu, 1993; Menu et al., 2000; Tauber et
al., 1986). 1
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Deux types de stratégies de diapause prolongée sont distingués: la stra

prolongée (Powell, 1974). Le premier groupe est le plus rare. La st :n égie pure concerne
souvent les espéces des zones arides. Elle leur permet d’éviter les -~al eresses successives.
Dans les régions tempérées et tropicales, de nombreuses espéces :~' une diapause de
durée variable. Notons enfin, que la diapause prolongée est observée a tous les stades de
développement : oeufs, larves, nymphes et adultes (Danks, 1987).
Le chapitre suivant montre, comment sous un environnement stochastique, la diapause
prolongée contribue 4 1’amélioration du succés invasif de la population envahissante.
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Chapitre 4

Prolonged diapause: a trait increasing invasion speed
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Abstract (187 words)
Invasive species are considered to be the second cause of biodiversi
challenge is to determine the life history traits that cause an increased invasion capacity.
Prolonged diapause is a major trait in evolution and insect pop ation dynamics, but its
effects on invasion speed remain unknown. From a recently del eloped mathematical
approach (integro-difference equations) applied to the insect dormancy we show that despite
a dispersal cost, bet-hedging diapause strategies with low (0.1-0.2 prolonged diapause
frequency (emergence afier 1 or 2 years) can have a higher invasion speed than a simple
diapause strategy (emergence after 1 year) when the environmental stochasticity is
sufficiently high. In such conditions, prolonged diapause is a trait supporting invasion
capacity by increasing population stochastic growth rate. This conclusion, which applies to a
large range of demographic parameters, is in opposition to the
dormancy is an alternative strategy to dispersal. However, prolonged
support invasion if the level of environmental stochasticity is low.
about its influence on invasion ability needs on a good knowledg
stochasticity in the introduction area of considered species.

al view that prolonged
diapause does not
erefore, conclusion

e of environmental

Key words:
Dispersal, dormancy, trade-off, integrodifference equations, stochastic environment, bet-
hedging.

4.1. Introduction

Due to the intensification of human mobility, biological invasions are increasingly frequent
(Kolar and Lodge, 2001; Manchester and Bullock, 2000; Williamson and Fitter, 1996) and are
considered to be the second cause of biodiversity erosion, after habi fragmentation and
destruction (Kolar and Lodge, 2001; Sakai et al., 2001 Williamson, 2 . Invasive species
proliferation is a risk for natural native communities but also for human health and activities
such as agro-systems (Allendorf and Lundquist, 2003; Mack et al., 2000; Manchester and
Bullock, 2000; Mooney and Cleland, 2001: Neubert and Parker, 2004; Pimentel et al., 2001;
Sakai et al., 2001).
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A challenge is to determine the life history traits supporting invasion ¢

apacity (Alpert et al.,

2000). A successful invasion breaks up into three phases: 1) an introduction phase of one or

several individuals into a new area, 2) a colonization phase, during whic

h a new species (or a

new genotype) multiplies in its new habitat and 3) a spreading phase (Hoffmeister et al.,

2005; Sakai et al., 2001).

Prolonged diapause is a major trait in evolution and insect population dynamics, but its

effects on invasion ability are still unknown. This trait, known in many
viewed as supporting invasion in stochastic environment (Levin et al.,
Prolonged diapause in some part of the population should be advantag
phase because it can increase the geometric mean of the population gro:
the extinction risk in a stochastic environment (bet-hedging strategy)
Debouzie, 1993; Menu et al., 2000; Philippi and Seger, 1989; Seger
Walker, 1986). However, it is not obvious that prolonged diapause is ad!
spreading phase. Indeed, this trait is usually viewed as being an

dispersal (Bulmer, 1984; Cohen and Levin, 1987; Hanski, 1988; Kli
Levin and Cohen, 1991; Metz et al., 1983; Olivieri, 1997; Venabl
Venable and Brown, 1988; Wiener and Tuljapurkar, 1994). A bet-h
variability in diapause duration) loses opportunities to breed and then

pest insects, could be
2003; Snyder, 2006).

us in the colonization

h rate and decrease
fenu, 1993; Menu and
d Brockmann, 1987;
antageous during the
Iternative strategy to
er et al., 1987,
and Lawlor, 1980;
ger genotype (with
to spatially disperse.

Furthermore, if a trade-off exists between dispersal ability and diapause duration, prolonged

diapause could decrease invasion speed.

The aim of this paper is to determine whether a bet-hedging strategy -

for diapause duration

can maximize invasion speed in a stochastic environment by compensating for demographic

and dispersal cost by limiting the risk of catastrophic events.

We used a recent mathematical approach, the integro-difference equations (Neubert and
Caswell, 2000; Weinberger, 1982), applied to the chestnut weevil. Since invasion speed
depends on environmental variability (Kot et al., 2004; Lewis and Pacala, 2000; Neubert and

Parker, 2004; Neubert et al., 2000), we considered two kinds of environments: a temporally
constant environment (deterministic models) and a fluctuating one ;'th different level of
stochasticity. For each environment type, we assumed two cases: existence or not of a trade-
off between dispersal ability and diapause duration. The purpose of determini
to test the reliability of a numerical approach by confronting expectati
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mlyﬁcﬂpedicﬁmsmﬂZ)hmmﬁi}mdonged«ﬁmmwﬁ,hTsofadecmseof
invasion speed. We determined the optimal diapause strategy for invasion speed in a

Our models are inspired by biological information collected over twesty five years on the
chestont weevil Caresdio elephas (Debouzie et al., 1993; Debouzie et al., 2002; Desouhant et
al., 1998; Mcnu, 1992; Menn, 1993; Menu and Debouzie, 1993; Menn Debouzie, 1995;
Soula and Meau, 2005), but they can be used for any inscet species with karval prolonged
diapanse and are adaptable in other cases.

in a deterministic
diapause) and

In consequence, the
even in a stochastic

We show that prolonged diapause greatly decreases invasion
environment (e.g. 65% reduction, if half of the population realizes a pro
then, the cost of prolonged diapause in terms of invasion speed is high.
invasion speed decreases with respect to prolonged diapause frequency
environment when low stochasticity is assumed. Conversely, if the en
is sufficiently high, bet-hedging diapause strategies for a low freq
diapause (0.1-0.2) are more fit for invasion speed than a simple di
results applie to all simulations regardless of whether a trade-off was

4.2. Biological model and modelling approach

4.2.1. Natural history of chestnut weevils

For more details on chestnut weevil biology, see Soula and Menu, 2
Lyon (France), most adults emerge from August to September (Menu,
eggs in chestnuts and live on average about thirty days (Menu and

larvae feed in chestnuts until the end of prediapause development
burrow into the ground, where they overwinter in diapause (Menu and |

. In the region of
1993). Females lay
bouzie, 1993). The
from October on,
ie, 1995). On

average, 59%, 37% and 4% of live adults emerge after, respectively, 1, 2, or 3 years of
underground life because of prolonged diapause in some larvaec (Menu and Debouzie, 1993).
Demographic parameters corresponding to the different phases of the life cycle are given in
Figure 4.1.
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Figure 4.1:

4.2.2. General approach
Our general approach is to generate integro-difference equations that si

Life Cycle for a two-state prolonged diapause model applied to Curculio
elephas. ‘
Inpneglecting emergence after more than two years, in September of year ¢,
two kinds of larvae exist in chestnut weevil populations: N, (#) is the number
of larvae at the beginning of pre-diapause development in the fruits and N, (f)
is the number of 1 year old larvae in prolonged diapause in the soil. Survival
probability during the juvenile phase, including the larval development in the
fruits and the burrowing in the ground, is noted S,(r). All the larvae
burrowing successfully in the soil present an obligatory winter diapause
followed by a post-dormancy development just before pupation (until the
beginning of the following summer in July-August). Survival probability
during the phase including the winter diapause and the post-dormancy
development is denoted as S,. Adults emerge between August and September.
Their number is denoted A(r) (¢ indicates the generation) and the sex-ratio is
7. Females lay eggs in chestnuts with a fecundity f(7), and live on average
about thirty days. A larvae proportion x,, enters into secondary diapause,
which is prolonged over one year (prolonged diapause) until the following
year (1+2), while the remaining proportion (1-x,) emerges as adults

A, (1) afier baving swrvived during the pupation with aslmnval probability

the inventory of larvae. S, is the survival probability fic
the period just before pupation. The aduits 4 (1) come

ed diapause until
m the census until
from karvac with

the demography and dispersat of a structured chestnut weevil population in order to calculate
the invasion speed for cach diapause strategy and parameter combimation comsidered. A
diapausc strategy is defined as the frequency x4 of prolonged diapanse cxpressed by a single

genotype.
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A simple diapause strategy, which occurs when all individuals of a gen emerge after 1
year, corresponds tox,, =0. A fixed prolonged diapause strategy, occurs when all
individuals emerge after 2 years (by neglecting emergences after two years, see Menu et al,
2000, for justification of such simplification), corresponds to x,, =1. These two strategies
are defined as pure diapause strategies. We aiso considered nine diverst bet-hedging
strategies, x,,, varying from 0.1 to 0.9 with a step of 0.1. The diversi bet-hedging
strategies are mixed strategies based on coin-flipping plasticity, which is|a random expression
of short cycle (with only simple diapause) in some larvac and long cycle (incloding prolonged
diapause) in others (Menu and Debouzie, 1993; Menu et al., 2000).

affect the rate of range expansion in an mvading population by mcres ‘pthﬁongmwﬂx
rate, invasion speed will be similar or lower for the model with proionged diapsase

We considered two kinds of cavironments: a temporally constant environment and a
fluctuating onc with different fevels of stochasticity. For cach environment type, except for
modei with no diapanse proionged, we assumed cxistence or not of a trade-off between
dispersal ability and diapsusc duration. We introdeced random variation in demographic
parameters in accord with the pattern of natarai variation (sec Tabie 4.1). For cach diapause
strategy, we generated 500 simubstions. Each random sequence is called a “sampic path”
(Tuljapurkar, 1997). In the deterministic approach, we caiculated i speed from both
analytical and numerical calculations. in the stochastic models, this specd was estimated from
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4.2.3. Mathematical model
By using the notations indicated in figure 4.1, if a census of individuals takes place at the
beginning of larval development in fruits, demographic equations descfibing the population
dynamics are:

Nyt +D) = fO)e}d, O+ 4,0} @.13)

N,+D=8,()S,x, 5, Ni(D) (4.1b)
where N,(f) and N,(f) are, respectively, the number of larvac at the beginning of pre-
diapanse larval development in fruits and the number of 1 year old| larvac in prolonged
diapause in the soil. A4, (1) (respectively 4, (7)) represenis the number of adults coming
from larvae without (respectively with) prolonged diapaunse. These aduit class sizes are

written as such:

4,,)=3()S,(1-x,)S, ) N®) ? (4.1c)
A,()=S,, S,ON,@) x @.1d
To simplify, we suppose that the weevil population occupies a conti habitat Q,

allowing the adults 1o disperse (an orchard of contiguous chestnut-trees or a forest of oaks for
example). In the simple case of a unidimensional habitat Q={0,a]c i,atmypointxeﬂ
adults arrive, disperse or remain sedentary. To introduce this space component, let us note by
A(x,t) and N(x,f)the adult and larvac densitics. The usc of the term “density” means that
class sizes are now listed per wnit of habitat (wnit = fclass size}/{ habitat mmit]).We will use y
for a space variable in intermediate equations and x in final equations. }

Hm&spaﬂaﬁedsﬁnpquﬂﬁmbdmtmmsivegmﬁ@emﬁiom(&la)
and (4.1b) are written: 3

VyeQ N0 t+D= O, 0.0+ 4,010} (4.20)
N0 +D =508 5,5, N0 (4.2)

In this case, demographic parameters do not depend on individual space positions. Dynamics
of dispersing populations can be seen as the result of two asynch |
the same final asscssment: demography then dispersal or dispersal then demography (Hunter
and Caswell, 2005). We will suppose here that demography precedes dispersal: demographic
process occurs in [f,z+1/2], then individuals disperse in f[r+1/2,r+1]. Under this
assumption, let us indicate by N,(x,7+1) the density of larvac recently produced at x e Q
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and k(x,y) the probability density function describing probabilities
from v to x. k(x,y) is called the dispersal kernel or reorganisation

Larvae, recently produced, come: first from adult female fecundity,
larvae without prolonged diapanse and having dispersed with a

:::Eividuals dispersing

coming from
ity indicated by the

previous density function, so (1)t [k(x,3)4,, (».1)dy ; and second from the fecundity and
o

dispersalofad:ﬁtfumles,thamdmmmingﬁomlmmwﬁhptdhnged&mm

fO5 kx4, (v.0)dv

The density of larvae in prolonged diapause N.(x.t+1) comes from the survival of larvae

produced during the preceding generation, s0 3,(¢)S, x,. S, N{x,1) .
The larvae densities balance-sheet at the end of emergences is:

N,(x,r+1)=f<or{ [ 4y (0 dr+ jk(x,y)A,,,,(y,ody}

Ny(x,t41)=8 (1) 8, x5, 54, Ni(x,2)
Equation (4.3a) is an integro-difference equation that describes at
demographv and dispersal of the weevil population structured in {
equation admits solutions of the type N,(x.f+1=N,(x—c.f) eal‘

(4.32)

(4.3b)
the same time the
larval ages. This

travelling waves

(Hastings et al.. 2005; Kot. 1992; Neubert and Parker. 2004: Weinberger. 1982). Between two

successive generations, wave fronts are transiated as a value c. As 1 >
are relocated with a2 minimal valoe ¢ called asymptotic invasion

+oo , travelling waves
speed. In numerical

methods. (for 7 <+wm gencrations), the asymptotic value ¢ is approached by ¢’ (7).

¢’ (T is then called invasion speed.

4.2 4. Two biological situations ‘
if the habitat is spatially homogeneous. i.e.. dispersing probability from

v towards x depends

oniy on the distance between these two points (Neubert et ai., 2000), then: k(x, y) = &{x— ).

An important litterature is generated by the dispersal kernel definition
choice depends on the spatial distribution of dispersing adults. These

(Kot et al.. 1996). Its

latter (adults) come
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from larvae either without (short cvcle) or with prolonged dianause (long cycle). First. we

sunpnose that energy lost during a prolonged larval diapaunse is negl'blc and that adult

with prolonged diapause in terms of dispersal and thus no trade-off between diapause
duration and dispersal. Second. we sunpose that there is a cost in terms of dispersal caused by

Theresfier. we will speak respectively about “situations without trz
with trade-off”. Trade-off between prolonged diapaase and dispersal a
directly studied in the chestvat weevil. However. previous results s absence of such
trade-off in this species. Indeod.dwmteenauvommm&e, e
not negligible, it is provided for by a higher initial fipid content in the k cvciemdlvnduals
(Soula and Memm, 2005). This fipid compensation i long cycle

consoguence, we assume shsence of trade-off n the chestnut weevil. :
evidence for a trade-off between prolonecd diapmasc and dispersal abel
However. despite mwo sach trado-off has boen demonstrated in nature. it is worth exploring
whether such 3 trade-off cneld offset the nosstive effect of extendod di |

range exnansion.

“Situations without trade-off” correspond to an ientical dispersal abslity m adults 4, (2) and

A,(f). We choose Laplace kemel, k(x)=(l/Zmjexp(—|x}/m), as the amspersat gensity
nrobability function. Motivation of this choice is twofold: 1) Laplace kernel describes in a

realistic wayv the hiological phenomenon: disnersing nrobability with distance. 2)
with kemnel being exponentially limited. calculations are simpler. In this| case, the state vector
giving ponulation larvae densitv at the heginning of their develm . and one vear old

larvae in prolonged diapause is written (see Caswell, 2001, f | the matrix form):

/N S
L =1
\ Y, }(x.l-H‘n 5\

(1= v, YD/ 2mYexp(~|x — [m) A1/ 2m)exp(~|x - u!/m\\/ N

xdeU)o\x Y) 0 )\NZ)(_w)dy

(4.4)
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where a(t)=5,()S,8,() )7, FO=5,5,OF O, r()=8,(0)SS,, and 5() is Dirac

distribution concentrated on x (Boccara, 1984).

To construct dispersal kernel in “situations with trade-off”, we consider equation 4.3 and
indicate by k, (respectively k,)thedispelmlkemclassocimdwiﬂladultscomingﬁmn

larvaewithoutpmlongeddiapame(mectivelywithpmlongeddi
Q ={0,a], there is no dispersal yet, so k,(0)=k,(0). On the other
Ay disperse more than 4, , so k,(x) <k(x).

). At the origin of
for all xeQ—{0},

A choice satisfying previous conditions would be to take k (x) = (if2m)exp(—|d/m) (the

came kemel as “situations without trade-off”) and k,(x) = (1/2m)exp(—|x{/n) with n<m.
k, is really an approximation on € of the probability density function knowing that

+?k,(x)a’x<M;k,(x)=l.Butitclo&snotaffiactthemnnetical1'&sultsastbespace Q will be

discretized. Matrix equation (4.3) is written in this case:

N, X, ¥(1)6(x—y) 0 N,

(N.) _ J((l-xq,)a(r)k.qx—ﬂ) ﬂ(t)kz(ir—yl)](N,] & 45
(xa41) @ O

)

Thereafier, we always take m =2 and n =1 for the “situations with trade-off”.

Matrix equations (4.4) and (4.5) are the major results of this part.
of the invasion speed ¢ (f) for each fixed value of diapause frequenc

allow the calculation

x,,, both in constant

and stochastic environments, and in two biological situations: without (cquation 4.4) and with

(equation 4.5) trade-off between diapause duration and dispersal.

In the constant environment case, under “situations without trade-off”, an analytical method
devdopedbyNabatCasweﬂ(Naﬂ:eﬂdeasweﬂ,M)mﬁcalcuﬁaﬁmoftbe

4.2.5. The “standard deterministic model”

Constant environnement is defined by constant demographic parameters leading to a(f)=a,
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p)=p and r(t)=y.waat—Casweﬂ’smhodwnsistsofmmmﬁngﬁomeqnmim(4.4)a
matrix describing demography (such as it was defined in equations (4.1a) and (4.1b)) and a
mﬂﬁxdmmﬂingdispaml.ﬂnmdhdpmmﬂnmofduﬁty&paﬂmdamgmphy
by linearization of the demographic matrix.

Byusingﬂlel-]admmtdptodwt(podlmmtmbymrm)noted“o”,equaﬁonﬂA)iswritten:

N, N,
' = DoK(x—y)( ‘) dy 4.6)
[N 2)(:,“1) I N, o)

0

Dz(a-—x.,,,)a ﬂ).

" olsaconstantman'ix(linwm'izzﬁonmnmssmy)desaibing
demography. To satisfy all of Neubert-Caswell’s method conditi
eﬁ'ects),demographicpmnmetetsarcﬁxedsothatpopumionsdo {
demographic increasing rate (the greaiest eigenvalue of D must be hig
thedemogaphicparmwﬂscon@ondingmmximumvamesin
Thereafter, we will call this model the “standard deterministic model”.

(absence of Allee
have a null initial
than 1). We used
field (table 4.1).

The second matrix K(,).—.[(‘/Z"')exp(—ixi/m) (1/2m)exp(~}/m)
é(x) &(x)

kemnels. K(x) also satisfied Neubert-Caswell’s conditions because kernels are exponentially

—

bounded, i.c., mi(s)=?k§(xy“d<m for 1<i,j <2 where k;(x) are elements of K(x).

m,(s)mmlkdﬁmcﬁomgmaaﬁngdispamlkanelsmomuﬁsmddeﬁnethemﬂix M(s).
Knowing M(s), we can now build the new matrix H(s) defined by Hadamard product as
H(s) = DoM(s). Its greater cigenvalue p,(s) defined in this case by the relation:

A9 =(af2(-m"s)) kl —Xx,)+ J(l -x,) +4x,(S, S, [a)(1- m’s’)} (4.7a)
allows calculation of the asymptotic invasion speed according to the formula:
chc = minl(1/s) Logp ()] (4.7b)

The notation c,.- is adopted to distinguish the asymptotic invasion speed value obtained by
thisanalyﬁcolmeﬂmdﬁ'ommnnericalc'(t) depending on generation number 1.
To quantify invasion speed ¢, variations according to prolonged diapause frequency x,, ,
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the following variation rate Ac,:/Ax, = (Ch(Xp +Axg) ~Cac(x, ) fAx,, is calculated.
(c;c(x‘,) isthcinvasionspeedcotmspondingtodiapmlseﬁequency x, and the
varialionAxd,isﬁxedtoO.l).Analyﬁcalmethodmﬂtsmgiveninﬁgme4.2.

For“siunﬁonswithtmde-oﬂ”,wensednmeﬁcal methods to estimate invasion speed since

insuchacasck,isanapproximaﬁonofaprohﬂililydmsity ion. Note, comparison
betweenmmicalanlamlyﬁcalmethodsmdonefor“siunﬁms i trade-off ”. The
goodagmﬁmntobmimdbetmﬂmtwomdhods(seeremhs), us to trust the

validityofthemnnericalmeﬂlodincaseofstnchasﬁcmodels.

Numerical rmluﬁonofeqlmion(4.5)isbasedonﬂlcdiscteﬁzaﬁmofmhchabimt Q=[0,a].
Divide this interval into p parts of the same length Ax = af p . The trapezoid rule permits us to

approach integral calculus via the formula: ]'f (x)dx = (Ax/2)[f(0)+ f(a)]+ Axi f(iAx).

Tterations of the state vector describing the population via matrix ion (4.5) are realized
going from null initial densities at all habitat points (here a habitat \oint is, for example,a
chesnut-tree) for the two larvae types, except in the origin of Q N,(0,0)=250 and
N,(0.0)=0, as initial class sizes are N,(0)=250 larvae and N,(0)=0. The lenght of O
was fixed to 500 trees. The number of chestnut weevil larvac ing in a chestnut-tree
never exceed N'_ =20000 in the studied populations (Debouzie et al., 1993; Menu, 1993;
Menu and Debouzie, 1993). We considered then, that the density N,(x,1) could not exceed at
any point the maximum value of N_. =20000 individuals by |point of habitat and

individuals in an over-crowded location are instantaneously killed This assumption is
supposed because the dispersion of the individuals from a point of habitat having reached its
maximum density is more complicated to describe. A point of habitat is said to be colonized if
the density N,(x,f) reaches its minimal value N =2, called density, which
corresponds to two larvae recently produced (detectable number of larvae N =2). The
o&adanographkmmﬁmsmﬂnmmeasﬂw“shndmddﬁuminiﬂﬁcmdd”(ﬂﬂe4.l).
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Stochastic
demographic Maximum Coefficients of mel
parameters values variation v
f@ 45.00 20%-40%-60% 1.00
S, (1) 0.84 20%-40%-60% 0.01
S, (1) 0.42 20%-40%-60% 0.02
Constant
I hi
parameters Values
T 0.400
0.600
S 0.880
S, 0.682
N, (0) 250
N,(0) 0
- 20 000
N 2
N,(0,0) 250
NZ(O’O) 0
Noa 2
N e 20 000
Table 4.1: Values of stochastic and constant demographic parameters| used in the standard
deterministic and stochastic models (see text).
“Standard deterministic model” correspomds 0 maximum valucs of stochastic demographic
parameters. The stochastic demographic parameters vary continuously in an interval limited by the
minimal and maximum valucs. The cocfficients of variation arc tested § for each
stochastic parameter. A point x of habitat is a chest-nut tree. The length of the habitat €} is fixed at
500.

J(t): fecundity , S,(r): survival probability during pupation, S,(f) : juvenile survival probability
during pre-diapause development in the fruits, 7 : sex-ratio (mean p r-«! ion of females after
emergence), S,: survival probability during the first year including winter diapause and post-
dormancy development just before pupation, S, : survival probability duriag the beginning of the
secondary diapause (see Souls and Menu 2005) until inventory, S, : survival probability during a
year of the secondary (prolonged) diapause from inventory umtil just before pupation, N, (0)
(respectively N,(0,0)): size (respectively density) of initial class of newly produced larvae at the
beginning of pre-diapause development in the fruits, N,(0) (respectively N,(0,0)): size
(respectively density) of initial class of one year old larvae in prolonged diapause N;. (respectively
N, ): detectable number (respectively density) of newly produced larvae (n

al value of N,(f)
(respectively N,(x,f)), allowing us to consider a point of habitat as colonized), NL_ (respectively
N, ): maximal number (respectively density) of newly produced larvac that a point of habitat can

support.
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Invasion speeds of phenotypes realizing various prolonged di frequencies were
calculated for 100 generations and denoted cyp,,(100) and c,(100), respectively, for

situations without and with trade-off. Our aim is 1) to compare ¢, and cp,, (100) and 2) to
calculate I, (f) = Capo () — Crp(f) called “trade-off impact”, ing the impact cost of
prolonged diapause on invasion speed ¢’ (f). Invasion speeds in both situations ( ¢y, (100)
and c,,(100)) are represented in figure 4.2. In a second step, invasion speeds were also
estimated over 200 generations.

4.2.6. The “standard stochastic model”
First, we considered “situations without trade-off” and population dynamics were generated
starting from equation (4.4). Stochastic parameters f(r), S,(¢) and S, (f) arc drawn randomly
in the following way.

We suppose that f(f) is normally distributed in the interval [f_i_,f__ ] We impose to the
distribution of f(r) the folowing characteristics:

Elf®Ol=p/fun +A-P) fua (4.82)
Varllf)=p, 12 +0-p ) 2 - E @) (4.8b)
varllf )= E*[f@) C[r ] (4.8¢c)

where E(.), Var() and C,(.) are respectively the standard notation of the mean, the variance
and the cocfficient of variation of the random parameter distribution. The parameter p, is the
probability of occurence of f,_. If C,[f(1)]=C, is a fixed value then, from calculations
developed in appendix A ,we have:

Ol @20 o+ S+ f T~ TP 4CT LT ) a83)
Characterized by E[f()] and Var[f(r)] (both depending on C,), the set of the normally

are generated according to Mersenne Twister algorithm (Matsumoto and Nishimura, 1998).
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The parameters S,(f) and S, (), being survival probabilities, are supposed following the Beta

distribution, characterized by its probability

density

function,

x""(l—x)“'/ju""(l—u)""du, it mean E()=n/(n+y) and its variance

Var() = nfkn + 1) @+ 4 1)}, all depending on parameters 7 and
This distribution is also built starting from the extreme valucs of the two
ST, S™,S™ and S™ suggested by field estimates (Menu et al., 2

to equations (4.8a), (4.8b) and (4.8¢), allow us to define ES, (1))

repectively on C, |5, (1)), C,[S, ()] and extrem valucs (appendix A).

distribution of S,(f) and S, (f) are thus, from appendix B:
n=f-EO-EOCC?

p=l- EQ- EOC fi- EOYEOC?
The generation of random numbers distributed according to a Beta

(4.92)
(4.9b)
law is based on the

algorithm developed by Marsaglia and Tsang (Marsaglia and Tsang, 2000).

Equations (4.8d), (4.9a) and (4.9b) show that the, continuous distri
S(®), S(#) and S,(¢) depend only on the extreme values and the

Extrem values correspond to values close to those estimated from the
er are 20%, 40% and

2000) and values tested for the coefficient of variation of each
60%. All these values satisfy the condition (A10) given in the appendi
varies independently, this makes a total of 27 cases to be simulated. The
model using the parameters of table (4.1) will be indicated by “standard ’

brilpiili e

ions, of parameters
ient of variation C, .
field (Menu et al.,

A. Each parameter
cafier, the stochastic

stochastic model”.

Equation (4.8b) shows that variations of a stochastic paramecter are round about the

occurrence probabilities of the maximum and minimum value of the
coefficient of variation means a high maximum value probability and i
minimum value probability. We will say in this case that the stochasticit
is weak. The values of the coefficients of variation fixed at 20%, 40%
respectively, a weak, average and high environmental stochasticity. T
obey the same stochasticity pattern for each diapause strategy. Initial
maximum density and detectable density are the same as “standard

parameter. A small

and 60% define then;
ajectories constructed




“gituations without trade-off”. Invasion speeds are calculated for

100 generations by

estimating the average of distances covered by consecutive travellilﬁmw:ve solutions of

equation (4.4). Invasion speed included persistence probability by assi
speed (¢ (100)=0) to populations that became extinct. For each

frequency x,,, we generate 500 sample paths.

Second, “situations with trade-off” is described by equation (4.5). We
k,(x) and k,(x) by fixing m=2 and n=1. Random drawing, as
conditions, maximum density and detectable density are the same
stochastic model”. Invasion speeds corresponding to “situations
“situations without trade-off” are indicated in figure 4.3.

4.2.7. The “equivalent stochastic model”

ing a null invasion

prolonged diapause

dispersal kemels

1 as initial density
as in the “standard
with trade-off” and

In order to investigate if prolonged diapause per se or the demographi

easing invasion rate, we

increasing of stochastic growth rate) of prolonged diapause that is in
have studied the influence of the population growth rate on the invasi

of prolonged diapause. We compare two models: one with prolonged di

“standard stochastic model™), and another with no prolonged diapause

consequence (by

ﬁochsﬁcgow&%as&e“ﬁaﬁmdﬂwh&ﬁcmodel”hclﬁinmfds&ﬁegie&ﬁe

model without prolonged diapause is called the“equivalent stochastic

In the “standard stochastic model”, the population is partitionned in
larvae N,(#) which will become adult then disperse and the larvae N, (¢

two age classes: the
) which will return in

prolonged diapause. The invasion speed of the population is thus related to the stochastic

growth rate of the first class which its mean stochastic growth rate
(Caswell, 2001):

In 4= lim@/r) E{In N,(")-In N,(0) }

In4 is defined by

(4.10)

The mean is taken over all the sample paths. For a fixed path, 1 is the limit of the geometric

mean defined as A=rl_i>m+;[l(0)...l(t—l)]"' where A(i) = N (i +1)/N,()

Demographic equation of the “equivalent population” is then:
NE+1) = A M)

for i=0,...,t—-1,....

(4.11a)
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where :

O =N¢+D/N.O
resulting from the “standard stochastic model” and N;(f)is the n
“equivalent population”. The integro-difference equation describing di
is written:

Ni(x,t+1) = 20) [k(x— D N dy

(4.11b)
of larvae of the
rsal of these larvae

4.12)

where N|(x,t) is the larvae density on location x and k(x) is the Laplace kernel. Recall that

trade-off is not considered in this case. Equations (4.12) with paramet
define the “equivalent stochastic model”. In numerical simulations,
density, maximum density and detectable density are the same as the

ers value in table 4.1
initial condition of
“standard stochastic

model” in “situations without trade-off”. Here also, invasion speeds are calculated for 100

generations. Invasion speeds obtained by this model, denoted cp,, (10€
figure 4.3

4.3. Results

4.3.1. Constant environment

), are represented in

Invasion speeds corresponding to the “standard deterministic model” in “situations without

trade-off” are indicated in figure 4.2. As expected, the asymptotic

invasion speed ¢

decreases with respect to prolonged diapause frequency x,, . This decrease is not linear since
invasion speed variation rate Ac,,./Ax,, grows to reach its maximum value for x,, = 0.5 .

The comparison between asymptotic invasion speed c,. and invasion speed obtained by
numerical methods in “situations without trade-off “ c,,,,(100) shows that the latter over-

estimates 7.44% of the asymptotic speed. This over-estimate
generation number is fixed to 200. Because of the discretization of the
estimate c,p,,(100), it is impossible to greatly decrease the diff
invasion speeds. However, the relationship between invasion speed
frequency is similar with the two methods used: as expected all the

to 7.08% when
(see above) to

between the two

prolonged diapause
es Acy.,(100)/Ax,,
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and Acj,(100)/Ax,, are negative. Furthermore, trade-off impact I,(100)logically increases

according to prolonged diapause frequency x, in the two cases. All of the above results
confirm confidence in the numerical approach used.

Invasion speed
g N
th N b W
T T T

Jd
T

! i
0 0.2 0.4 0.6 0.8 1.0
Prolonged diapause frequency x,,

Figure 4.2: Invasion speed in a constant environment.
Asymptotic invasion speed c,,. is calculated from the “deterministic standard
model” (for the “situations without trade-off “(see text) by Neubert-Caswell’s
analytical method. Invasion speed in both situati without ( c,,,,,(100)) and
with trade-off ( ¢, (100) ) were also calculated by the numerical method (here

for 100 generations). In the numerical method, m =2 and n=1 for dispersal
kemels (see text).

4.3.2. Stochastic environment

a) The “standard stochastic model”
In a stochastic environment, invasion speeds logically decrease (¢compared to constant
environment) because of the decrease of maximum values occurrence (figure 4.3). When the
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level of environmental stochasticity is low (i.c.coefficients of variation of S;(?), S,(r) and

f(t)amlessmequdﬂngO%),ﬂmrdaﬁondﬁpbﬁmmmvasiMspeedmdmbnged
diapameﬁeqmmcyissimﬂartoaoonstmnenvimnmm (figure 4.33): the pure diapause

Invasion speed

4 T ' . .
; o (100) —=Cpp(100) €5 (100)
\\ p
0 | | ]
0 02 0.4 0.6 0.8 L0
2 T T T T !
x@
08 1.0
1 r |
|
©]
0 ' . M
0 02 0.4 0.6 038 1.0
Prolonged diapause frequency x,
Figure 4.3: Invasion speed in stochastic environment

Ivasion speed of “the equivalent stochastic model” (cg,(100)) and “the
standardstochasticmodel”in“simaﬁonswiﬂmnt ade-off” (cppyp (100)), then

n=1 are choosen for di kemels). Coefficients of variation are in figure
3a C,[r@0)=20%, Cls,0|=40% and C]s,

C.lr©ol=20%, Cls,0|=-60% and CJS,(
c.lrw)=40%, c|s,®)=60% and C,[5,0])=
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speed despite the trade-off between dispersal ability and diapause duration (figures 4.3b to
4.4c). In such cases, prolonged diapause would be life history trait supporting invasion
ity in i ing di i biliti

Note that no phenotype is viable when the stochastic environment is very unfavorable (all
coefficients of variation are equal to 60%) (figure 4.4c).

As expected, c;,(100) corresponding to “situations with trade-off” are lower than c,,,, (100)
for “situations without trade-off”, except of course, when the phenotype x,, =0 maximizes
invasion speed (in these cases, the two speeds are equal) (figures 4.3a-4.3¢c). The “trade-off
impact” index is not strictly increasing any more, but indicates that inlermediate prolonged
diapause frequency (0.4 to 0.6) is more affected by the trade-off.

b) The “equivalent stochastic medel”
Except the case x,, =0, where the “standard stochastic model” and the Tequivalent stochastic

correlated with the level of environmental stochasticity: 30.91% for C.[f(D)}=20%,
Cls,(0)=40%, andCS.())=40% (Ggue 43a); 22.92%
CIS,(0)|=60%, and C[S,()]=40% (figure 43b) and 11.12% fo
C,(S,)=60%,and C,(S,)=40% (figure 4.3c). Simulations also show that the optimum for

greatly related to the growth rate of the population. In consequence, we conclude that
prolonged diapause is a trait supporting invasion capacity by increasing population stochastic
growth rate.




@ %, optisic
on(100)
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€0 (100)

@ %, = 0 optimiving
both Sy(100) and
€(100)
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o .
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%, optinii
rof(100)

—dh X, optimizing

€ (100)

—@ %, = 0 optimizing
both Gym(100) and
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0%

L
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Prolonged diapause freq , optimizing the in
stochastic environments: C,|S,(1)] and C.[S, (0}

40% and 60%, when C,[f(1)] is: 20% (figure 4.
60% (figure 4.4c).

4.3.3. Sensitivity analysis

We analysed the sensitivity of the “standard stochastic model” to dispersz

studied only “situations with trade-off”, the latter corresponding to situations
simple diapause strategy for invasion speed. In all the analyses, the gencrati

fixed to 100.

a) Sensitivity to dispersal kernel
Sensitivity of invasion speed to dispersal kemel is studied by

s, optini
Crn(100)

5. optii
3(100)

£ = 0 optinic
both Srx(100) and
€2(100)

0%

), 40% (figure 4.4b) and

the Gaussian

kemel: k(x) = (I/v27)exp(-x*/2) in “situations without trade-off”. This kemel is

exponentially bounded and describes in a realistic way the biological si

ion. The “situation




Chapitre 4. Prolonged diapause: a trait increasing invasion speed?

71

with trade-off” is defined by kernel k,(x)=(1/v2x)exp(-x*/2) and the approximate kemel

(as it is not really a probability density function) k,(x) = (1/v2x)exp(-2
The other conditions are for the same as the analysis with the Laplace ki
shown) are similar as the Laplace kernel analysis.

b) Semsitivity to initial Jitions

x")
ernel. The results (not

Three initial densities, N,(0,0)=50-N,(0.0)=0, N,(0,0)=2000-N,(0,0)=0, and

N,(0,0)=5000-N,(0,0)=0 are considered. Coefficients of

vmm J®,
juvenile survival S,(#) and survival during pupation S, (1) are fixed, ively, at 20%,

Wmmmmdm(nmﬁown)dmwhwaﬁmspwdisnamsmsiﬁvemmiﬁal

conditions: multiplication by 10°> (from N,(0,0)=50 to N,(0,0):

=5000) involves an

increase of only 1.11% of invasion speed without changing the trend for the relationship

between invasion speed and prolonged diapause frequency.

¢) Sensitivity to maximum density

Two maximum density values are considered, N, =10000and N_

with unlimited density was also built. In all the calculations, the

=30000 . A model
same initial density

N,(0,0)=250 and N,(0,0)=0 are chosen. All the other conditions are the same as in the

previous analysis of sensitivity to initial conditions.

Invasion speed increases only 7% on average between the situation

invasion speed is the pure simple strategy when cocfficients of variati
S, (1) are respectively 20%, 60% and 40%.

d) Sensitivity to demographic parameters

corresponding to the
optimal strategy for
of f(1), S;(),and

To vary the stochastic environment from an unfavourable envi
three sets (E to E,) of stochastic parameter values were :

maximum density at N =20000 and initial conditions at N,(0,0)=

to a favorable one,
(table 42), fixing

250 and N,(0,0)=0.

Coefficients of variation satisfy condition (A10) of the appendix A for parameter values
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Standard
Stochastic parameters | SCtOfvalues | Setofvalues | o (| Set of values
E, E, model E,

f(t) (maximum value) 27 44 45 50
S (t) (minimal valuc) 0 0 1 6
clro) 20% 20% 20% 20%
S;(t) (maximum vatue) 0 0.82 0.84 0.86
S;{t) (minimal value) 0.005 0.005 0.01 0.03
C.Is,0] 0% 0% 0% 0%
S,(1) (maximum value) 036 0.40 0.42 0.45
S, (t) (minimal valuc) 0.005 0.005 0.02 0.05
CIs.o] 40% 40% 40% 40%

Table 42: Sensitivity analysis of the standard stochastic model to demographic

parameters.

To analyze invasion speed, sensitivity to stochastic demographic parameters

f(©, S,@t) and S, (1), three values scts E,, E,, and E,

are built in addition

to the standard stochastic model. These sets go, according to demographic

parameters, from the unfavourable environments to
stochasticity level is the same as cocfficients of varis

follow: C,[f(D]=20% C,|s,(0)=60% C,[S,(n]=10%.

thes'mﬁionwiﬁalndboﬂ’(seem)ism

favorable ones.The

choosen. In the case f,_ =0, there is no condition on C,[f(1)] (see particular case of

appendix A).

If demographic parameters are low (E, values), all of the
prolonged diapause frequency (results not shown). When

viable populations (E,, E,, and the standard stochastic model), the
invasion speed is x, =0 in E, and the “standard stochastic model”,

die out at any
ic parameters allow

and x, =0.1 in E,

(figure 4.5). The passage from one environment to another generates a great variation in the
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standard model” and

101% from this latter t0E,. Let us notice that if the level of stochasticity decreases
Clro)=20%, cls,0)=20% and C,[S,(0]=20%), demographic parameters of E,

allow viable populations. Analogically, if the level of

(Clrn)=60%,C.|s,(0)=60% and

ity i
C5.0)=60%, no populanE is viable if the

demographic parameters belong to E,.
3 '
—as—— Environment E,
2.5k ]
—=—— Standard stochastic model
2 . -1
Environment E,
a4
[
&
g 1.5+ 7
=
E i
1 ~ \\ _
L
0.5 " \‘\ \\ -
RN ™~
S
\‘\‘_\ \\\
0 ! ! L
0 02 04 0.6 038 1.0
Prolonged diapause frequency x,
Figure 4.5: Invasion speed sensitivity to the stochastic ic parameters.
Invasion spccd in thc stochastic cnvironment comrcsponding to
Clrn)=20%, Cls,()|-60% and CJs,(0)= when populations are

viable (set of values E,, E, and values of standard
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4.4. Discussion

Integro-difference equations are efficient tools to calculate invasion speed, describing at the

same time demography and dispersal (Kot and Schaffer, 1986; Kot et al.

1996; Neubert et al.,

1995). However, this approach has never been used to investigate the influence of prolonged

dormancy on invasion ability.

The aim of this paper is twice 1) to ask whether prolonged diapause fre

rate of range expansion in an invading population and 2) to determine

facilitates indirectly invasion by increasing population growth rate. We 2

based on two steps.

In the first step of this paper, we studied the reliability of our modelling approach and

estimate the cost of prolonged diapause for invasion speed. Figun

e 42 shows similar

for both analytical and numerical deterministic approaches. Invasion

As expected, the few differences of invasion speed between these two
according to the generation time used (results not shown). Two other
results confirm the reliability of our modelling: 1) the invasion speed

to prolonged diapause frequency and 2) the negative influence of trade-
and diapause duration increases with respect to prolonged diapause

diapanse frequency
decreases with

approaches decrease

with respect
off between dispersal
frequency. All these

results confirm confidence in the numerical stochastic approach used in
analysis. In a constant environment, the cost associated with
invasion speed is high (e.g. the decreasing equals 65 % for diapause
of prolonged diapause).

second step of our
diapause in terms of
expressing 50%

hﬂwswondstepofﬂﬁspapa,minveﬂigﬁcdifambngeddiapmimbcmasa

trait for increasing invasion speed in a stochastic environment, despite

dispersal cost. This
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hypdhdswasnotobﬁomsimemdmgeddhpmmismnﬂyvimndasmakunﬂive
strategy to dispersal (Levin and Cohen, 1991; Venable and Lawior, 1980).

Our results show that prolonged diapause does not maximize invasion speed in a fluctuating
environment with a low level of stochasticity (figure 4.3a). In such conditions, as in a
constant environment, the invasion speed decreases with respect to prolonged diapause
ﬁwmy.mwy,wmmmua&wﬁﬁedw-bd/jngmm:hw
frequency (0.1-0.2) of prolonged diapause can maximize invasion speed i
stochasticity is sufficicntly high (figures 4.3b, 4.3c and figures 4. <|

between dispersal ability and diapause duration (i.c. a decreasing of d distances for
pnkmgeddiq:meh&vi&ﬂs)%am,bmhwmof olonged diapamse (0.1)
can still maximize invasion speed in a broad range of conditions. Therefore, if environmental
stochasticity is high, bet-hedging for diapsusc duration may be as a stralegy

smpaﬁnginvmimahility.}lom,itisessemialmhnwwhﬁherit s prolonged diapanse
per sc or the demographic consequence of prolonged diapsmse that is Sing MAVasion raic.

Inﬂ:cptwﬁpq:et,&m&ammmmrhm
neously killed. However, it may be interesting to study in the future the case in which these
individuals or onc part of these, disperse.

Our theoretical study has been inspired by a pest insect, the chestjut weevil, in which
diapemse. The results feoms ouwr model can help to know how to agr: masive spocics that
invasion speed both in population incleding or net polonged diapance. & solution for costeol
may be to incecane astificially lewel of stochasticity in imposing scvere cxad
Mm&mmwap&m*
A solution for that could be using of catomsopathages fungi (Mcan 2nd Dese




From our results, we conclude it is impossible to predict whether prolonged diapause
increases or not the isvasion capacity for a gives species wil knowiedge of the
cavisommcntal stochasticity level in the ncw arca in which this specics (ar a new genotype) is
introduced. Trade-off between dispersal ability and diapanse dusation is anather facter to
comsider. However, prolonged diapaase can be vicwed as 2 factor & jng the potential risk
for imvasion, since cvolution of prolonged diapamse feoguency by selection may ecour

in rcspomse o cavirosmcntal stochasticity of the mew area. the infcgration of
cvolutionary factoss may impeove our wnderstanding of hiclogical and allow for
betier control of it.
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Appendices
We“MbWAnﬂBﬂnMo{mﬂsmW
of distributions comsidescd, expaessod wsing: the cocflicicnt of vasiation.
Appeadix A

The aimn of this appeadix is o devclop calcalations schating 1o the conti discibutions of
the dessographic pacamcicss £(£), S, (1) and S, (). We want 0 express the means of the three
distributions accoading: to the cxtecmar valnes of the pacasacters their cacticient of
varistion As calculations asc similar and asc not related to the jom properties, we
develop thes for the pasasaetex £(1) anly.
If f(r) is diswibuted between two extreme values £, and 1., then this distribution is
chasacteviand by:

HfOl=p, fo +0-p ) (AD

valfol=p 12 +0—p o -ElF O} (a2

whese E() and Var() ase the standasd motations of the mean and the variance of the
distihution. The pacameter p, is the cocmeence puohehility of the mavinmes valee /-
These chasaciexistics can be schated 1o the minissal value £, by cossidering the probability
¢, of acoacnce: of the: winissal vaber £... acoonding to the copations:
Hrol=0-¢, )/ 49,/ (AD)

valfOl=t-q¢, )2 +e, /2 -Elr@) (A7)




Chapitre 4. Prolonged diapause: a trait increasing invasion speed?

However, that the equations (A1) and (A2) or (A1) and (A2") are
calculations remains identical. Biolopical intcxpactation wall be

the case of equations (A1) and (A2) and sound 2bout /.. in the case of

(A2"). In owr caliculation. we will wse the cpeations (A1) and (A2).

the development of
sound 2bent /=

oquations (A17) and

If the cocflicicnt of vasistion C.[f()] of the pacamctes £(1) asound its maxinwen value £,

defined by:

varl 0= Elrol Cilrm]

(A3)

is a value fixed sach as C}/()}=C, . then the probebility of coomscaee p, satisfies the

following cquation deduced from the equations (A1), (A2) and (A3):
€C+DEYOb-p /o —Q-p )L =0
But from (Al), it comes:
ElfO=p 1 +0-p,V fo 2P, Q- P ) S
who reduced and ordered with respect to p, , is written:
El O — 12V P A 2l — f)P
Replacing in (A4):
A4+ CX o~ [V P PC s~ ~ o — 1 2)P, €
who is writien in simplified form:
a+cHp} H{leC /U - £ 1}, +C. f U

The cquation (A8) is an equation in p, which admits solution only if the
A= ~ [V W ~ 1V ~0C f 1|
1S non negative, So:
C. (e~ f2) QS

Under this condition, the two solutions of (AS) (or the double solution )
m ow case, the ocomrence probability of 1. is always higher

(7.7
(A5)
(A6)
b fn =0  (AD)
1)) =0
(A8)
Eecrimi
(A9
(A10)
nom negative. But

the occurrence

probehility of /£, ( p, >1— p, = cqguation Al), the solution considesed wilk be the gaeatest

value of p, so:
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Py =(2+2€3r‘1"[(2€ff_),(f- ‘f-)l*(f- _f—rk’- -fa

The mean Ef7(£)] can be written from (A1)

E[f (t)]= (fo —fia)Ps [
Finally:
Hr ol +202 ) fn + fon + YU — SV ACT 1 )

Y 4SS |
(Al1l)

(A12)

(Al13)

If 7. =0, then E{f(0]= /. [(1 +C?) without any condition on the co¢flicicnt of variation.

Appendix B

pay”(x;n,p)=x“(1-xy“/ fuma-w*au

(B1)

Its mean E() and its variance Var(.)depend both an the pasasscters 3 and ¢ accosding to

the relatinne
EQ)=n/(n+p)
Yar()=nufkn+ ¥ -+ u+1))
As in appeadix A, we cxpressed the mesn E() of the disiribution with
and the fixed cocfficicat of varistion C. defined by Var()=C2E
appeadix B is to cxpeess the pacasactess 3 and o of the Beta
mean E() (deponding an the cocflicient of vasistion wader the tcoms
ancd e the cneflirient of wasistiom itardf
Equation (B2) vields :

@+ ) =n/E()
#=nfl- EQYE(Q)
By replacing in (B3) and knowing that Var(.)= C2E*(), we obtain :
7=k-EO-EOCZfC?
n=h-EQ)-EOCR- EOWEOC?]

(B2)
(B3)
the cxtecser: values
.), the aim of the
accanding: o the
the cquation Al3)

(B4)
(B5)

(B7)
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Chapitre 5

Population structurée vs population nen structurée

Les études sur les invasions biologiques menées jusqu’ I demitre décade, éaicnt basées
essenticliement sur I'utilisation du modéle développé par Weinberger (Weinberger, 1978;
Weinberger, 1982) ct ne considérsicnt pas de cc fai, Ia stracture de b population (partition cn
chmd’agewmmdesdedéwhnm)[uéqummm
étaient souvent du type :

N(x,t+1)= [k(x- y)IN(y, )y | (5.1)
ot N(x,?) est la densité de Ia population, au point x, su temps ¢ et f une fonction non fingaire
de type Ricker, Beverion-Holt ou Maynand Smith (cf. chapitre 1 pour ka défimition de ces
foncﬁms)CesmodéhsamsidﬁMluhﬁvi&sdeﬁvmidaﬁpeahswlm
carackéristiques démographiqucs cf les capacités de dispersion entre individus sont distincios.
Chalwpowhumhokmlsﬁcmsqumm&mm Page, le
sexe ct la localisation géographique.

Cest suite aux travaux de Caswell et Tuljapurkar (Caswell, 2001; Tul; | and Caswell,
1997; Tuljapurkar, l%(hm&mdnhmdecaswell it en 1989) que
W@MMWM&I&WQWMWBM
dw%nbp@mmﬂ%éﬁmm@%ﬂ
Caswell (Neubert and Caswell, 2000) montrérent aussi que la vitesse d'invasion d’unc
Mmmm&,ahﬂ&mmmmmmmsmm
acellemlmléemmepopﬂmm&uhudewchqxueestdevénﬂankm
conshttestevalidehsqxl’envimmunemeststochasﬁqm.

5.1 Approche de modélisation

5.1.1 Défimition des modéles
Comme au chapitre précédent, lapo!mlationclmisieestcelle(hbalmindelach&aigne
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Curculio elephas. .Camnel’imérétdececlmpitmeapmtémlpmhmdumodéle
mathématique (modéle matriciel vs modele scalaire), nous nous plagonts dans les situations
sansuadeoﬂ'mchoisimkmyaudedispasimdehplace.Smslesmémes
considérations que le chapitre précédent, ’équation intégro-différence qui décrit la
démogmphieethdis;mskmdehpopuhﬁms’écrﬁ(éqmﬁon4.4¢xchapim4):

[N, ) j(“ %)@ 2m)exp(-|x - y}/m) ﬂ(z)(l/zm)exp(-lx )W)](NJ #(5.2)

%4 7() 8(x - y)

N,

ol N(x,7) est la densité des larves nouvellement produites et N,(x,f) est la densité des
larves en diapause prolongée

Le fattdenepasconmdérermesﬁuch;mﬂxrceﬂepopulauon rewmtéeonsldémr!admsné
de la population totale N(x,) = N, {(x,0)+ N,(x,?) soit : :

N(xt+1)=(1-x,)a() j'(l/zm)exp(-lx- A/ m)N,(»,0)dy
43

(53)
+ B0 [0/ 2myexpi-lc— W/ m) N, (v, )y + x, 3 ()) N, (x,1)
14}

Iméqmﬁms(ﬁZ)et(SQsontleséquaﬁmsdebasedeceuesecﬁon Elles permettent de
calculer la vitesse d’invasion de la population lorsqu’elle est structurée (équatmn 5.2) puis
non structurée (équation 5.3) sous un environnement stochastique. Par la etute I’ensemble des
valeurs des paramétres démographiques du tableau 5.1 associé & Péquation (5.2) définissent le
«modéle stochastique structuré». Quant au «modéle stochastique non structuré», il est défini
par le méme tableau de valeurs 5.1 associé & 'équation (5.3). Les vitesses dinvasion des deux
modéles sont calculées par la méthode numérique décrite dans le chapitre 2 mais o cette fois-
ci les paramétres démographiques de fécondité f(0), de survie juvénile §,() et de survie

pendant la nymphose S, (£)sont choisis aléatoirement.

5.1.2 Stochasticité de I’environnement

Les paramétres démographiques stochastiques f(7), S,(r) et S,(f) sont supposés distribués
selon une loi binomiale dont la valeur du succes est la valeur moyenne das paramétres pour
les bonnes années et la valeur de I’échec est la valeur moyenne des pzﬂ:amétres pour les
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mauvaises années. Ces valeurs sont obtenues 3 partir des observations
(Debouzie et al., 1993; Debouzie et al., 2002; Menu, 1992; Menu, 1993;
1993; Menu and Debouzie, 1995; Menu et al., 2000). Chaque valeur tiré
indépendante des valeurs tirées par les autres paramétres. De ce
combinaisons d’environnements testés en fonction des probabilités d’oc

faites sur le terrain
Menu and Debouzie,
¢ d’un paramétre est
fait, le nombre de
currence des bonnes

années est de 18 environnements. Chaque combinaison d’environnements sera définie comme

étant une modalité d’environnement. Les probabilités d’occurrence des
données dans le tableau 5.1 et seront notées pour chacun des paramétres

respectivement par P[/' (t)], P[S 5 (t)] et P[S,, (t)].

bonnes années sont
f(), 5;() et S,(r)

Pour chaque stratégie de diapause prolongée, nous générons 500 simulations, Chaque suite
aléatoire de valeurs de f(r), S ;1) et S, (r) tirée est appelée trajectoire sim;»le (cf. chapitre 4

section 2.2). Les trajectoires construites obé&issent au méme patron de stochasticité pour

Valeurs udes

Paramétres | Valewrsdes | Probabilités
démographiques| bonnes d’occurrence des mauvaises
70 30.00 0.850.95 5.00
5.0 0.40 0.75-0.85-0.95 0.10
5,0 0.80 0.75-0.85-0.95 0.05
Tablean 5.1: Valeurs des paramétres <

stochastiques en fonction du type d’année (bonne ou
mauvaise) utilisés dans le « modéle i

structuré » et «le modéle stochastique non structuréy.
Chaque valcur d’on paramétre donné ne dépend pas
des valeurs des autres paramétres (il n’existe pas de
corrélation). Les paramétres constants sont donnés
dans le tableau 4.1. :

stratégie de diapause. Les vitesses d’invasion sont calculées pour 100 générations en fixant

m=1 dans le noyau de dispersion. Les vitesses d’invasion considérées sont les vitesses

optimales obtenues pour chaque modalité d’environnement indépendamment de la stratégie

de diapause prolongée optimisante. Fn effet, I’étmde de ces stratégies a fait

Pobjet du chapitre
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Notons enfin, que le génératenr de nombres aléatoires distribués selon

une loi imiforme sur

[0.1] est basé sur Palgorithme de Matsumoto et Nishimura (Matsumoto and Nishimura,

1998). I es résultats des simmlations sont représentés dans la figure 5.1.

5.2 Résultats
2 ; :
% ] (] Population structurée il Population non structurée
1.5} | _ - .
o Plrol=95%
0.5+ ‘ N
é ol
)
>
1.5¢ u ‘ -
-
_ Plrw)=85%
| ! |
0.5
’ | l | P ;”ii
! | I ! |
Ml M2 M3 M4 M5 M6 M7 MR MO

Figure 5.1 : de’mmmmwammm
fonction des différentes  madalités d’enviroomement. Chaque probahilité
d’ocenrrence des  honnes  années poar le pamamétre fécondité £

(Plr(n)=95% et Plf(1))=85%) définit 9 modalités d’environnement en

fonction des paramétres SAet S (1), de

MI: PfS,(n)}=95%, IS, (1)]=95% ; M2:
M3: IS, (n))=95%, PIS, (1)]= 75%; M4:
MS: PIS,(n}=85%, PIs, (1)]=85%; M6:

MT: PIS,(n}=75%, PIS, (1))=95%; Ms:
M9:PIS, ()= 75%, PIS, (1)]= 75%.

Ia facon suivante:

s, (0)=95%, Ffs, (1)]=85%
s, ()= 85%, Hs,)}=95%
Ps,(n)=85%, Hs,()]=75%
Ps,(n)=75%, HIs, (n)}=285%
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Lorsque la probabilité d’occurrence des bonnes années pour le fécondité f(¢)
décroit, les vitesses d’invasion dans toutes les modalités décroissent. Cette diminution est en
moyenne de 35.46% dans le cas du «modéle stochastique structurée» et de 32.82% dans le cas

du «modele stochastique non structuréy.

Dans toutes les modalités d’environnement simulées, la vitesse d’invasion du «modéle
stochastique non structuré» est toujours supérieure a celle du «modéle stochastique structuréy.
Par analogie au langage utilisé lorsque I’environnement est constant, nous dirons que la
vitesse d’invasion de la population structurée est «surestiméer par rapport a celle de la
population non structurée (il n’existe pas de méthode analytique qui permette de déterminer la
vitesse d’invasion asymptotique). Cette surestimation est, en moyenne, de 1.45% lorsque
Plf(1)]=95% et de 4.09% lorsque Plf())=85%. |
La surestimation la plus faible est de 0.917% lorsque I’environnement est proche d’un
environnement constant favorable soit, P[f(1)]=95% , PIS, (1)]=95% et Pls,(0]=95%.

5.3 Discussion et conclusion

Dans le cas d’un environnement constant, il a é&é montré par Neubert et Cdswell (Neubert and
Caswell, 2000) que la nature du modele utilisé influait sur le calcul de la vitesse d’invasion.
En particulier, si la population n’est pas structurée alors sa vitesse d’mvaslon est surestimée.
Ce méme résultat est obtenu lorsque I’environnement est variable. En outr¢ la nature de cette
stochasticité (probabilité d’occurrence des bonnes années) renseigne sur la surestimation
commise, si nous ne pouvons pas définir une structure (pour des raisons techmqu%) sur la
population étudiée: la surestimation est minimale lorsque l’env1ronnement\ se rapproche d’un

environnement constant favorable.




Chapitre 6

Apports des équations intégro-
différences (E.I.D) scalaires et de Ia
transformée de Fourier




Chapitre 6. Apports des E.ID Scalaires et de la transformée de Fourier 91

Chapitre 6

Apports des équations intégro-différences (E.L.D) scalaires et de Ia

transformée de Fourier

Le but de ce chapitre est technique (aspect calculatoire). Nous exposons deux méthodes
permettant de simplifier le calcul de la vitesse d’invasion de la population de Curculio elephas
dans les situations sans trade-off (sans pour autant que cet apport soit signifiant).

La dispersion de la population est décrite par I’équation intégro-différence de base suivante
(équation 4.4 du chapitre 4) :

(N,) I((l x5 )a(W1/2m)exp(=|x - y|/m) ﬁ(t)(l/2m)exp(-i' -)|/m ’J( N.) dy (6.1)

N, X, 7)) 8(x-y) )

La premiére méthode consiste & transformer cette équation matricielle en équation intégro-
différence scalaire tandis que la seconde est basée sur la transformatfon des produits de
convolution en produit de transformées de Fourier. ‘

6.1 Apport des E.LD scalaires

6.1.1 Transformation de I’équation matricielle

La vitesse d invasion ¢ se calcule sur la densité des larves nouvellement ﬂéposées seulement.

Pour cette raison, I’intérét sera porté uniquement sur la quantité N, (x,7). En remplacant dans
la premiére composante N »(»,1) par sa valeur dans la seconde composar;te et en remplacant

a(t), B(t) et y(t) par leur expression en fonction des paramétres démogﬁfaphiques (équation
4.4), Iéquation matricielle (6.1) se transforme en une équation scalaire de lh forme :

N(x,t+2)= f(t+1)r[(1 ~x,)5,8,(t+1)s, (t+l)!(l/2m)exp(—lx yi/m)N(y,t+1)dy +

%5 Sip S, 51 8,0 +1)S,(1) [/ 2m)exp(—|x - y|/m)1v ) dyJ

i (6.2)
Comme cette équation intégro-différence dépend, i la fois, de N,(x,r+2),N (X241 et
N, (x,1), elle peut étre obtenue en déroulant le cycle de vie du balanin de la/chitaigne
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Curculio elephas sur deux générations successives (figure 6.1). Par 1a suite, Iéquation intégro-
différence (6.1) avec I’ensemble des valeurs des parametres du tableau 4.1 sera appelée

«modéle matriciel». L’équation intégro-différence (6.2) avec le méme tableau de données sera
appelée «modeéle scalaire».

Dans le cas simple d’un environnement constant (paramétres démOjraphiques constants)
I’équation (6.2) ne sera pas de la forme de Weinberger (Weinberger 1978; Weinberger 1982)

(N(x,t+D = j'k(x - 1) fIN(y.0)]dy) et par conséquent, il n’existe pas del méthode analytique
2

permettant le calcul de la vitesse d’invasion asymptotique du «modéle scalaire». Nous
procéderons alors par simulations numériques. La vitesse d’invasion du modéle scalaire est

calculée, par la suite, sous un environnement stochastique.

Ce calcul sc base sur la discrétisation de I'habitat £2, ramené 4 Pintervalle [0,a], telle que
décrite dans la section (4.2.5), page 61. Rappelons que [0, ] est divisé en p parties égales do
méme longueur de déplacement Ax = a/p. Le calcul intégral est approchg par la formule des
trapézes. Les conditions initiales pour démarrer les itérations i partir de I’Won (6.2) sont la
donnée des densités N, (x,0) et N, (x,1) en tout point de la discrétisation cj_eﬂ . Dans le but de
retrouver les vitesses d’invasion obtenues par I’équation (6.1) a partir de li}'équation (6.2) nous
procédons a un ajustement des conditions initiales entre les deux modéles.

6.1.2 Ajustement des conditions initiales

Les conditions initiales du modele matriciel sont définies telles que:

N,(0,0) = 250 (6.3a)
N,(x,0)=0 VxeQ-{0} (6.3b)
N,(x,0)=0 Vxef (6.3¢)

D’aprés 1a premiére composante de I’équation matricielle (6.1), il vient :
N, (x1)=(~x,)a(0) [(1/2m)exp(~|x - y{/m)N,(,0) dy
[4]

(6.4a)
+ PO) [/ 2m)exp(—|x - 1 /mW,(y.00y
4]

La condition initiale (6.3c) annule la seconde intégrale. La formule des trapézes appliquée a la

premiére intégrale donne:
N, (x1)= (Ax/am)1 - x,, )a(0)exp(-|x - y1/m) N, (0.0) (6.4b)

ol Ax cst la longueur des intervalles de la subdivision de 2. Les équations|(6.3a), (6.3b) et
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(6.4b) constitueront donc les conditions initiales du «modéle scalaire».
Les vitesses d’invasion sont calculées sur 100 générations. La section
déroulement du programme.

6.1.3 Déroulement du programme de la méthode

suivante décrit le

Seuls les modules différents de ceux du programme décrit par le chapltre 2 (page 27) sont

décrit dans le détail. Les notations sont celles utilisées dans les codes
* Module (a) «discrétisation de ’habitat »,

* Module (b) «définition des paramétres démographiques»,

L’intérét du modéle scalaire se situe au niveau du module suivant appelé:
* Module (c’) «déclaration des paramétres de calcul des densitésy

¢’) Module «déclaration des paramétres de calcul des densités »

* abscisse_x : distance de I’origine de I’habitat a un point donné,
* diap : taux de diapause prolongée Xy

* densite[nombre_grad+1][5] : tableau a 5 colonnes et (nombre_grad+1) / ‘
* dispersion[generations+1] : vecteur a (generations+1) composantes, |

* gener_calcul_vitesse : génération a partir de laquelle commence le calcul de la vitesse

d’invasion.

€s,

ot le tableau 4 5 colonnes densite[nombre _grad+1][5] est déclaré et utilisé au lieu d’un tableau

a 6 colonnes (la colonne pour les N. »(f) n’est plus nécessaire)

* Module (d) «déclaration des flux de résultats»,

* Module (¢) «nomination et ouverture des fichiers de résultatsy,
* Module (¢”) «construction des vecteurs aléatoiresy,

Module (¢’) «construction des vecteurs aléatoires» |

* Chaque vecteur S 8, S,(2) et f(t)se construit suite & un tirage aléatoire a partir d’un

ensemble de cardinal =génération*10 dont les Ppourcentages des bonnes
années sont définis dans le tableau 5.1.

et des mauvaises

* Module () « ajustement des conditions initiales »
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Module () « ajustement des conditions initiales »

* densite[i][0] : N,(0,0)=0.1 et N,(x,0)=0,Vxef2—{0}
* densite[i][1]: N,(x,0)=0,Vxef

* densite(i[2] : (1/4) fexp{-~|x - }{/2) N, (»,0) &
[+

* densite(i)[3] : (/4) [expl-|x - y{/2)N,(»,0)dy

*densite[i][4] :

NixD =7(1-x,)8,5,(0)S,(0)/ (0)densitefi][2]+ £ 5., 5,(0) £ (O)densitefi][3]

* Les valeurs de densite[il[4] sont affectés par la suite a densite[i][1] .

* Module () «calcul des densités N, (x,) partir de la seconde génération »

Module (°) «calcul des densités N 1 (x,7) & partir de 1a seconde génératlon »

Les conditions initiales sont donc:

* densite[i][0] : N,(0,0)=0.1 et N,(x,0)= 0,V x e~ {0}

* densite[i][1] : N,(x,1)

Le calcul a partir de la seconde génération se poursuit par le calcul de:

* densitefi][2) :(1/4) fexp(-|x - /2, (v.0)

* densite[i][3] : (1/4) fexp(- - y|/2)V,(r.)y by

« densite[i][4] :

M(D) =51~ x,)8,5, (S, (1) f densite)2] + 5, S, (1) £ (1)densiteli]B]
puis on compare N,(x,2) a N__ et on note la composante du vecteur dispersion.

* Les valeurs de densite[i][1] sont affectées a densitefi][0]
* Les valeurs de densite[i][4] sont affectées a densite[i][1]

* Module (g) «boucle sur les génération»

* Module (h) «calcul de la vitesse d’invasion.

6.1.4 Résultats

Sur une machine munie dun processeur PIV 3 1.6Ghz, le gain de temps de calcul de la vitesse

d’invasion par le «modéle scalairex» par rapport au «modéle matriciel» se situe a environ
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1.42%, (70 mn contre 71 mn) ce qui devient négligeable dés que nous passons a des horloges

supérieures 4 3Ghz.

6.2 Apport de la transformée de Fourier

L’équation (6.1) contient des produits de convolution du fait que nous avons supposé I’habitat

£2 homogeéne (remplacement de k(x, y) par k{x- y) dans la section 4.2.4 page 56), d’ou en

prenant la transformée de Fourier définie par :
J@)= [r(x)expl-igxyix

pour m =1 dans le noyau de dispersion de Laplace, il vient :

N,(q,t+1)=9—11%"";1)2“—(’3ﬁ1(q,t)+ A

D A
N,(q,t
1+q2 Z(q )

N (@.t+)=x,7()N, (q.1)
La facilité de calcul en utilisant les équations (6.6a) et (6.6b) est évidente.
(qui explique que la transformée de Fourier est toujours évitée) est que |
calculée dans I’espace de Fourier n’a aucune traduction du point de vue big

logique.

(6.5)

(6.6a)

(6.6b)

Le probléme majeur

a vitesse d’invasion
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Conclusion et perspectives

Le travail présenté dans cette thése est une contribution 2 la compréhension de la valeur
ajoutée par le mécanisme de la plasticité, engendré par la diapause prplongée, a la vitesse
d’invasion d’une population biologique. Ceci a été clairement mis en ¢vidence dans le cas
d’une stochasticité de I’environnement ot ’occurrence des « bonnes années » est faible.

Tandis que dans un environnement globalement favorable, le rdle de la diapause prolongée
reste imperceptible.

Cependant, ceci n’explique pas la réussite de I’invasion car nous :E:s sommes placés
d’emblée dans une phase qui suppose que les étapes précédentes ont été
Justement, lors de la colonisation (seconde phase), les espéces envahlsa#ntes constituent des

chies avec succés.

populations de petites tailles qui posent des problémes démographiques divers tels que la
d’Allee (Grevstad,
1999). Tenir compte de la diapause prolongée, i ce stade de I’invasi n, contribuera a la

stochasticité de ’environnement, la variabilité démographique et Peffet

compreéhension globale du processus biologique et permettra l’optimiml:#on du dispositif de
lutte.

Il est inconcevable de présenter, dans une telle thématique, des pe ives biologiques en
omettant celles de I’outil mathématique. Pour des raisons purement :czi\ves, les théorémes
principaux de Weinberger (Weinberger, 1982) et de Neubert et Caswell (NFubett and Caswell,
2000) donnant la vitesse d’invasion asymptotique, supposent :1) un habitat uni dimensionnel
2 c R (utilisation des équations intégro-différences scalaires), 2) un| habltat homogéne

(passage de k(x,y)a kdx y')) et 3) I’inexistence de I’effet d’Allee (proj “ iétés de la fonction

limitations, beaucoup d’invasions biologiques réussissent. En intégrant les | odéles matriciels,
il serait intéressant de prévoir, théoriquement, le succés invasif dans de tels L:as

1
Enfin, le modele biologique décrit (le balanin de la chataigne), en plus d’étre présent sur un
habitat continu (forét de chataigniers), présente aussi des populations sédentarisées sur des
arbres isolés appelés patchs. Considérer la dispersion inter populationnelle, qui n’est pas
négligeable, permettrait d’affiner les études démographiques a venir.
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Annexe A

CodesourceMATLABdnmodélemstmcturédesplantesmuelles

CecodewmoeMAlLABwrrwpondwnndéknmsﬁuﬁmédmplmtwmueﬂmuaitédms

le chapitre 2, section 2.2.

1
2
3
4
5
6
7
8

o

10
11
12
13
14
15
16

%Valeurs des paramétres démographiques.
sigma=0.5;
gamma=3;
%Définition de la fonction de Weinberger (dont nous chechons le minimum)

g=@(s)(sigma*gamma/(1-(s"2)));
lambda=@(s)(1/5)*log(g(s)));

Yereprésentation graphique et Calcul de la vitesse d'invasion asymptotique.

subplot(2,2,1);
fplot(@(s){lambda(s)},[0.01,0.99]);
setoile=fminbnd(lambda,0.01,0.99);
cetoile=lambda(setoile);
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Annexe B

Code source C++ da modéle non structuré des piantes annuelles

Ce fichier source C++ correspond au modéle des plantes annuelles traité dans le chapitre 2,

section 2.2.

#include "stdafx.h"

int _tmain(int argc, TCHAR* argv(])
{

return 0;
}

#inclade <cstdio>
#inclade <iostream>
#inclade <cstdio>
#include <iostream>
#inclade <math.h>
#inclade <stdlib.h>
#include <stdio.h>
#include <fstream>
f#finclade <time h>
#include <string>

using namespace std;

/¥* *¥ S % *EEEE%

des_fonctions*** s

sesssrsssas)

.
- %= FEFEEERX ¥ L2222 223

void iniﬁalisaﬁon_des_vectalrs_densim();

void enregistrement_densite_initiale_des _plantes();
void enregistrement_densite_des _plantes();

void enregistrement_populations_finales _plantes();

void remplissage colonne_zero();

double dispersion_maximalc(double densite_seuil);
double vitesse d_invasion (int m,int n);

deuble fonction](int numero_grad double x,double y); i
double integration( (*fonc)(imt numero_grad deuble x.double y),dou

FEERREERERRES

ble x);

EEESESERETE SR * *dicretisation_de_I'habitat ¥
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[%* g * **definition_des_parametres_demographiquest**s*ss+sssssssars;
T b da b L 22 202 22 2222 222 22 2 22 bbbt d L i 22 222 22222 22222 222 272 20 22 2233223 2R EER%/
const double sigma = 0.5;
const double gamma=3;
const double densite_seuil=0.001;
const int generations =15;
[r¥¥*es * ""declarauon des_pammeucs_pom' le > calcul des densﬁes *ees/
[F¥FEIIEIETERRSS FEEISISE R0 Madddadddidd]
double abscisse x;
double densite{nombre _grad + 1][2];
double dispersion[generations+1};
intgener calcul wtewe=(inl(genaaums12))-l

s declamuon _des_flux de rmulllms""""‘*’lt Mbbhdddbddddiddi
At bhiid * ** * g e hhdbddd]
ofsueamdmsnte_populauon_plantm
ofstream population_finale plantes;
ofstream dispersion_maxi;
o&ummvnme mvasnon,
[reses * *programme_principal b b **/
/t* ¥ L 2 2 1 3 xE% x%% * & * * 5% ; * v‘_/
int main()
{
bbb v*"nonnnauonetouveruuedwﬁchlersdemlwa =/
EERXEEEE *%% * * vv‘./

string nom_densite_population_plantes;
string nom_population_finale piantes;
string nom dlsperslon_maxl,

string nom_vitesse_invasion;

string partic1a="dens_pop _plantw "
su'mgparUelb="d1sp max "

string partielc="vit_inv ";

string partic2="_gener ";

string partied="_grad ";
sﬂmgpmue5a="pop ﬁn _plantes "
string extension—".dat";

char chaine_gener{20];
char chaine_grad[20];

_gevi(grad,6,chaine_grad);
_gcvi(generations,6,chaine_gener);

popuiation_finale_plantes.open(nom _population_finale_plantes.c_str());
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nom_vitesse_invasion—particlc+chaine _genertpartie2+chaine_grad
+partie4+extension;

vitesse mvasnon.open(nom vitesse_invasion.c_str());

114

TEFIFFEY

/e ***ouverture_des ﬁchxets

I‘—r-v

nom densxte _populauon _planlzcs=paruela+chame _geneﬁ-pame2+chame
+partied+extension;

densite_population |_plantes.open(nom_densite_population |_plantes.c_str())

nom_dispersion_maxi=partiel b+chaine _gener+partie2-+chaine_grad
+partied-+extension;

dispersion_maxi.open(nom _dispersion_maxi.c_str());

/%% *

FEESE* &+ nitialisation _et_enregistrement_des_densites

/*Q*Qﬁﬁ-‘-*

* vvv*vttt/

'nnualwetdeladlspersmmaxmlem
mxuahmdwvectan'sdmsﬂw()

enregistrement_densite_initiale_des _plantes();
dispersion{0}=0;
dispersion _| maxx<<0<<" \t"<<dispersion[0]}<<endl;

* vvv=/

SEFES

E $ ‘*‘t

ouverlme boucle >_sur_les_generations* v"H‘"v

tt**/

for(int =1 t<=gmemuons,t~l+)
{
for (int i=0;i<=nombre >_grad;i++)
{
abscisse_x=pas_deplacement*i;

densitefi][ 1]=signm*gamnm*integmtion(fonctionl,abscisse_x);
}

enregistrement_densite_des_plantes();
dispersion[t}~dispersion_maximale(densite_seuil);
dispersion_maxi<<t<<" \t"<<dispersion[t}<<endl;
rempli&}‘age_colonne_woo;

*¥*fermeture_boucle_sur les generations*

calculdelavrtwsedmvasnon‘

TEEFEFEY

*EEx%/

bgd L2 2o L f 2

% */
bl d 2 2 2 1 2 2 3
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vitesse_invasion<<vitesse d_invasion (gener_calcul_vitesse,generations)<<endl;

enregistrement_populations_finales _plantes();
densite_population_plantes.close();
dispersion_maxi.close();
vitesse_invasion.close();

population_finale plantes.close();

return 0;

THERTIRLEEIR S SRR "undu__pmgmmme_prmcrpm * *
/****¥ vvvvv ba s 22 2 2 2 b ad a2 2 2 2 222 22 2 2] * vvtt/
/ TEEEEES ﬂ"deﬁmtlon dw ;_differentes_fonctions** FIESEESESI 00y
/ * * bbb L L S 2 222 222 22 2 2 bbbl a2 L2 L2 22 2 2 2 * Ld il 22
** * initialisation dm vecteurs dens:tes i g
[rEEIIESIS4004 Mhdadddaadddds * *es/

void initialisation_dm_vecte\ns_dcnsxtw()
{
for (iint i=0;i<=nombre_grad;i++)

{
densite{i][0}-0.0;

densite[0]{0}-0.1;
}

[EREEESEEE LS LA LR RS enmgiment_de_]a_densite_iniﬁale_des_plamek S

/v ba g d a4 2t 2 22

void emeglstrement densite_initiale_des_plantes()

{
for (int i=0;i<=nombre >_grad;i+t)
{

}
densite_population _plantes<<endl<<endl;

densite_population _plantes<<densitefi]f0}<<endl;

}

/**

enregxsu'anemdeladenswedela_populanon_plxnte

[EFEEER hhdhb b b R A A a2 2 2 2 2 2 22 L2 1 2 2 1 Ry

void enregistrement_densite_des ;_plantes()

{
for (int i=0;i<=nombre >_grad;i++)
{

FEXEEEE FEFEEN

densite_population _plantes<<densite{i][ 1 }<<endl;
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demite_}popiﬂaﬁon _plantes<<endl<<endl;
T T R
:mld megxshe;nent _populahonsvi;;alw _plantes() o ) -
{ for (int i=0;i<=nombre_grad;i++)

{ population_finale_plantes<<densite[i][1]<<endL;
populau}on_ﬁnale >_plantes<<endl<<endl;
/}:;“ Rt lmage de_la nouvelle _colonne_zero*+##ssses **“*:/
v el o ey e
{ for (int i=0;i<=nombre_grad;i++)

{ deasite[i]{0]=densitefi][1];
}
ressmesesereeremesrve o eSS ool emps (reneeeereecesn —
:louble fonction1(int i,double x,double y)

double effectif1=0.0;

if (>=0)

} effectif1~(0.5)* exp(-fabs(x-y))*densite[i][0];

else

}{ effectif1~0.5)*exp(-fabs(x-y))* densite{-i][0];

return effectifl;
/}*"‘ ********** TEsEEss*Sintegration_de_fonctions** ‘ e/
[sesrnrsrseves MESOREISttRttttRiaiddaaled s ittt TR N %/
double integration(deuble (*fonc)(int i,double X,double y),double x)
{ double integral=0.0;

double y=deplacement max;
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for (int i=—nombre_grad+1;i<nombre > _grad;i++)
{
y=y+tpas_deplacement; )
integml=integml+pas_deplacenmt‘ﬁ)no(1,x,y);
}
integmlzintegraH(O.S)‘pas_deplaoanent*(fonc(nombre _grad.x,y+pas_deplacement)
+fonc(-nombre _grad,x.pas_deplacement*(-nombre >_grad)));
return integral;
}
btthhtdddihiddddiids fonction_de_recherche_de_la_dispersion_maximale****#+++++ 5252 /
i * see SEEILESERERS A i ddd gl /

ion_maximale(double

L2 2 J * v=¥/

double di densite_seuil)
Y per (int i=0;i<=nombre_grad;i++)

{ if (densite[i][1}<~densite_seuil)

return (pas_deplacement)*(i);

} retwrn(nombre_grad)*(pas_deplacement):
/}:f s*s *+**fonction_de_caloul de_la_vitesse_d_invasion®**
doable vitesse_d invasion (int m fnt D
Souble 5=0;

for( int k=m+1;k<=n;k++)

}{ s=s+dispersion[k}-dispersion[k-1J;

return (s/(n-m));
}

*2%%% **t$h*#‘ttt*#tt#t*#t*/
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CeoodesourceMATLABconespondaumodélesuuctmé,uaitédanslechapiu'ez,sectionZ.3.

ot
SOOI DB WN —

WWWLWLWLNRNNNLNDNN R DN
PUNRURN-SOCORAITRAONREBEsI50EoD "

%Valeurs des paramétres démographiques.
sigmal=0.8

sigma2=().2

gamma=0.5

phi=4

alpha=0.2

%Définition de la plus grande valeur propre de H(s) selon Neubert et
%Caswell.

constante1=0.5%(sigma1*(1-gamma)+sigma2)
constante2=4*sigmal *gamma*phi
fonctionl=@x(s)(1-(alpha’2)*(s"2))
rau1=@(s)(consmntel+0.5*squ((constantel“2)+(oonstante2/ﬁmcﬁonl
g=@(s)(1/s)*log(raul(s)))

(5)))

Yereprésentation graphique et recherche du minimum s* de la plus grande

Yevaleur propre raul. Calcul de c* vitesse d’invasion.

subplot(2,2,1);
fplot(@X(s){g(s)1,[0.5,4.999)
setoile=fminbnd(g,0.5,4.999)
cetoile=g(setoile)

%Calcul des sensibilités de c* par rapport & la matrice démographique

rau=Taul(setoile)
m=[ 1 1;
1/fonctionl(setoile) 1]
h={sigmal*(1-gamma) phi;
sigmal *gamma/fonction] (setoile) sigma?]
[W.d]=eig(h);
d=diag(d);
imax=find(d—max(d));
V=conj(inv(W));
w=W(:,imax);
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37 v=real(V(imax,:)).};
38 senmat=v*w’

39 smscetoile=[m(l,l)‘senmat(l,l)/(setoile‘mu) m(1,2)*senmat(1,2)/(setoile*rau);
40 m(2,1)*senmat(2,1)/(setoile*rau) m(2,2)*senmat(2,2)/(setoile*rau))
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Annexe D
Code source C++ du modéle structuré
Ce fichier source C++ correspond an modéle d’une population structurée, traité dans le chapitre
2, section 2.3.
#include “stdafx h"
int _tmain(int argc, TCHAR* argv(])
{
retura 0;
}
#inclade <cstdio>
#inclede <iostream>
#include <cstdio>
#include <iostream>
#inclade <math h>
#inclade <stdlib.h>
#inclade <stdio.h>
#inclade <fstream>
#include <time.h>
#include <string>
using namespace std;
i 13350 $#$*declaration_des_fonctions Mt i 1228009/
/*$" *%% L 2 2 2 *% L2 2 2 J * * %% * * L a2 2 2]
void initialisation_da_vectems_densitw();
void enregistrement_densite_initiale_des _juveniles J();
void enregisuunent_densite_iniﬁale_des_adultes_AO;
void enregistrement_densite_des _juveniles J();
void anegisum_densite__des__atkﬂtes__A();
void enregistrement_populations_finales _juveniles J();
void enregistrement __populations_finales_adultes A();
veid remplissage _colonne_zero();
void remplissage_colonne_un();
double dispersion_maximale(double densite_seuil);
double vit_invasion (int m.int n);
double fonction](int numero_grad, double x,double y);
double integration(deuble (*fonc)(imt mumero_grad,deuble x,double y),double x);
[reree *discretisation_de_Ihabitat® */
[Fe*® Mhhadasdaddddd * * * e/

const double origine_deplacement=0.0;
const dowble deplacement max=300.0;
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const double grad=1;

[SFEEEITEL LSS0 200 vvvdeﬁmnon des_pammeum demogmphxques“*'“ CREERRLERELY

const double sigmal=0.8;

const double sigma2=0.2;

const double gamma=0.5;

const double phi=4;

const double alfa=0.2;

const double densite_seuil=0.001;
const int gmemﬁons =56;

deﬁmﬁondes_pmametrm_pwrlecalculdwdms’ﬂﬂ‘es“ *

b d TEEE

double abscisse x;

double demme(nombre _grad + 1]{5};

double dispersion[generations+1];

int gener_calcul |_vitesse~(int(generations/2))-1;

v"ueclaratlond&sﬂmdemulms i

strssensstsstee

habab bt 2 2 2 2 2 2 2 J b &g ¥

/e *
ofstrmmdenme_populauon_yuvuulwl
ofsuumdumte_powlauona(hlmA,
ofstream population _finale_juveniles_J;
ofsueampopuhuonﬁmleadulth

bbbt st sl ll

vvvvvv #/

. srasasasy

stl'mgpartJelF"dens_pop_]uv ";
sumgpauclaF'dms_pop_ 2
stnngpaluelb-:'dlq: lmx ";
string partielc="vit_inv_"
strmgparheZ-"_Jgener_";
slringparue4="__gmd
strmgpmucSF"pop ﬁnJuv
stnngpartne5b="pop fin_adu “
string extension—=".dat";

char chaine_gener{20};
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char chaine_grad[20];

_gevt(grad,6,chaine_grad);
_gcvi(generations,6,chaine_gener);

population_finale juveniles_J.open(nom _population_finale_juveniles_J.c_str());

nom_population_finale_adultes_A=partie5b+chaine >_genertpartie2+chaine
+partied+extension;

population_finale_adultes A.open(nom |_population_finale_adultes A.c_stri

nom_vitesse_invasion=particlc+chaine >_genertpartie2 +chaine_grad
+partied+extension;

vitwse_invasion.open(nom__vitwse_invasi(m.c_su());

| grad

D);

mmdmsnte_popnlahmyvenﬂwkpmuelﬂchmne_geneﬂpam&m_gmd

+partie4-+extension;

densite_population _juveniles_J.open(nom_densite _population_juveniles J.¢_str());
nom_densite_population_adultes_A=partielaa+chaine _gener+partie2+chaine_grad

densite _population_adultes A open(nom_densite >_population_adultes A.c

nom_dispersion maxn=pamdb+chmnc_genu*pmhe2+chame_gmd
+partie4+extension;

str());

dlspelsnonmaxn,opcn(nomdlspasnonmxn.csu()),
[rees * "mmahsanonetemeglsuunmtdcsdmtes

ssesy

/ * '""mmalaetdeladlspelslonmxnmlennualc*v
mmalmdesvectansdemxteso
cnmglsuunentdmsntemmaledts_mvuulsJ()
emeglsu'unentdamtclmtnledwadlltesAO,
dispersion[0]=0;

=$/

dispersion mn<<0<<" \t"<<dupemon[0}<<endl
/vv

ouve!mmbwc!emles_genuauons *

ses/

/ * Madddaiadidad s il sl *

for(imt t=1;t<=generations;t++)
{

for (imt i=0;i<=nombre >_grad;i+)
{

ses/
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abscisse_x=pas_deplacement*i;
(iellsiﬁe{i]EZ]==inn:qgnaticun(iinnmni(nml,amzscisan:_)t);

for (int i=0;i<=nombre_grad;i++)

{
densitefi)[3}=sigmal*(1-gamma)* deansite{i][0]

+phi*exp(-(densite{i}{0}+densite{i}{ 1]))*densitefi][1];

densite{i}{4}=sigmal *gamma*densite{i}[2Hsigma2*densite]

enregistrement_densite_des_juveniles J();
enregistrement_densite_des_adultes A();
dispelsion[t]=dispersion__nmxinnle(densitc_swil);
dispersion_maxi<<t<<" \t"<<dispersion[t}<<endl;
remplissage_colonne_zero();
remplissage_colonne_un();

i[1};

[$REEITSSE2 2000003 #e*¢*fermeture_boucle_sur_les_generations***

A baddd s * *calcul_de_la_vitesse_d’invasion®***

[eenes s see s * * rr— *
vitesse_invasion<<vit_invasion (gener_calcul_vitesse,generations)<<endl;
enregistrement_populations_finales _juveniles J();
enregistrement _populations_finales_adultes_A();
densite_population_juveniles_J.close();
densite_population_adultes_A close();

void hﬁﬁalkaﬁm_d;_ve;tans_&;imo
{
for (int j=0;j<=nombre_grad;j++)
{

densitefj)[0}-0.0;  //initialisation_de_la_densite_des_juv
densitefj){1}-0.0;  //initialisation_de_Ia_densite_des

densite{0][0}=0.1;
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}
[FEEEEEEETERR Y enregistrement_de_la_densite initiale des_juveniles _Jsssssssssss hhdhdir

----- T 3 b 4 x5k

xS b bt 2

void enmgisuunent_de;;;t;_;niﬁa;_da _juveniles J()
{ for (int j~0;j<~nombre_grad:j++)
{ densite_population_juveniles_J<<densite{jjj0}<<end;
éumﬁu;1xqnﬂaﬁondﬁnnzﬁkmLJ<<EndPGquﬂ;

evaeresme s scamCgistrement de_ . densite nitale_des adulics A *swwssvssssssass,
i'oid enrcgistrement_densite_initiale_des_adultes A() ) K
{ for (imt j~0;j<<nombre_grad;j++)

{ densite _population_adultes A<<densitefj]{1]<<endl;

(}iensite _population_aduites A<<endi<<endl;

]
labbbaddiddin *enregistrement_de_la_densite_de_la_population _juveniles Jtesssssssesss;
/***.*"‘-T %% *% b3 * *
void enregistrement_densite_des _juveniles J{()
{

for (int j=0;j<~nombre_grad;j++)

{

densite_population _juveniles_J<<densite{j}{3}<<endl;

srasas seasaars

}

densite_population _juveniles J<<endl<<endl;
}
[¥%% “TT*%enregistrement_de_la_densite_de la _population_adulies_A**33+3sss3833s;

C;ﬁmeaueginuen-umg;inmﬁn;;iagguhnuag,A() ) o
{ for (int =0 j<—nombre_grad;j++)
{ densite_population_adultes_A<<densite{j][4}<<endI;
5cnsne_popukuﬁx[;uinu=L!\<xa=un<sa=xn;

}
[¥4333%820 “*¥*%enregistrement_des_populations_finales _juveniles_J**ssssssavsany

[EEEREEE * *5%/

void enregistrement_populations_finales _juveniles J()
{
for (int j=0;j<=nombre_grad;j++)
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{ population_finale_juveniles_J<<densite{j]{3}<<endl:

[})opula(ion__ﬁmle _juveniles_J<<endi<<endl;
/} SsEssestestessststenregistrement des_populations finalcs adultes A**sssssssesanans)
(r:l‘demeglsuu;ent_mhuals finales mva;) ) o -
{ for (int j~0;j<=nombre_grad;j++)

{ pqnﬂaﬁon_ﬁnale‘adlﬂtm__A<<damiteﬁ][4}<<mdl;

1}>opuwon_ﬁnale_adlﬂtes__A<<endl<<endl;
et de b sl Colomme aerovesessststerireseny/
(’Mmq)l"mgecolomemo() S o S
{ for (int j~0;j<~nombre_grad;j++)

{ densite{j}[0}=deasite(j][3];
e

IAddaded

bbbl g 22 2 2 2 L2 2 2 2 20 bbhtddbtdddeddidd it il il

void remplissage _colonne_un()
{

for (int j=0;j<=nombre_grad;j++)

{ densite{j]{1}=densite{j}{4];
,} sHstssnssrennenrertesstes b e strsnesnsensenensonsoneoneeert
double fonction1(int j,double x,double y)
{ dowble effectif1=0.0;

if (7>=0)

effectifl=(0.5)*(1/alfa)* exp(-fabs(x-yValfa)*densite[j][0];
dse
{

effectif1=(0.5)*( l/alfa)‘exp(-ﬁbs(x-y)/alﬁ)*densite{-j][O];
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return effectifl;

/*t*t*#*t*#t#ttttttt#tt**#tt*tmteglauon de foncnons‘ttt*#‘t#‘**t“‘t‘*t‘t‘ttt‘t/

[rxasses adaaddssttt RN ses aaddaddis it it oY

doable intcgration(double (*fonc)(int i,double x,dowble y),double x)

double integral=0.0;
double y—deplacement_max;

for (int j=-nombre _grad+1;j<nombre_grad;j++)
{

Y=y+pas_deplacement;
integral=integral+pas_deplacement*fonc(j,x,y);

}
integral=integral{0.5)*pas _deplacement*(fonc(nombre _gradx,y+pas_deplacement)
‘+Honc(-nombre _grad x.pas _deplacement*(-nombre_grad)));

return integral;
}
/tttt*t***tttt#*t##tfm(,n dC mbache de la dlspﬁ'su)ﬂ mmet*#*#tt‘ttttt‘*‘/

lhbhhhhidaddtsaddiss SOt DEETRESSOSC seressasssaes)

double dlspexsxon xmxxmale(double densite seuxl)
{

for (int j=0;j<=nombre_grad;j++)

{

if (densite{j][4]<=densite_seuil)
reiurm (pas_deplaoanent)‘(i);

} retura(nombre _grad)*(pas_deplacement);
/2% * ""fa)aim _de_calcul de_la_vitesse_d_invasion*** s*sessssssrssees;

dolble vit_invasion (int m,ht n)
{

double s=0;
for( int k=m+1 sk<=n;k++)
{
\ s=s+dispersionfk}-dispersion{k-1];

return (s/(n-m));
}
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Annexe E

Code seurce MATLAB du programme du calcul de la vitesse d’invasion
asymptotique de Curculio elephas par le modéle standard déterministe
dans les situations sans trade-off.

O 0TI ANV EWN

alfa=Sj*S1*Sn*F*tau

beta=Sdp2*Sn*F*tau

gamma=Sj*S1*Sdp1

delta=alfa*(1-x)

fonction=@y(s)(1-4*(s"2))
raul=@(s)((delta+squ((delta"2)+4‘bem*gam‘x‘fonaion(s)))/(2‘foncﬁm(s)))
g=@()(1/s)*log(raul(s)));

%repn’menﬂﬁongmphiweetmchacbechminﬁnums‘delaplmglmde
Yvaleur propre_Caicul de c* vitesse d’invasi

subplot(2,2,1);

fpiot(@(s){g(5)1,[0.1,0.499])

sctoile=fminbnd(g,0.01,0.499)

cetoile=g(setoile)

%Calcul des sensibilitécdec*parrappmtalamu'icedémogmphiqueA
rau=taul(setoile)

m={ 1/fonction(setoile) 1/fonction(setoile);
1 1 ]

b={alfa*(1-x)/fonction(setoile) beta/fonction(setoile);
x*gamma 0 ]

(W dl=eig(h);
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42 d=diag(d);

43  imax=find(d==max(d));

44 V=conj(inv(W));

45

46 w=W(;,imax);

47 v=real(V(imax,)).";

48 senmat=v*w';

49 mﬁhﬁm(l,])‘mml(l,l)/(setoile‘m) m(1,2)*senmat(1,2)/(setoile*ran);
50 m(2,1)*senmat(2,1)/(setoile*ran) m(2,2)*senmat(2,2)Asetoilc*rau)]
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Annexe F

Fichiers d’en-téte et code source C++ du programme du caicul de la vitesse
d’invasiondeCmuliodepbcsparlenodﬂemmulu
situations sans trade-off

* Fichier d’en-téte. « mtrand.h »

#ifndef MTRAND H
#defime MTRAND H

ciass MTRand int32 {IlemeTwism'randlmmmbergenemtor
public:
//defmlteonmm!:usesdefmltswdmlyifthisisthcﬁmm
MTRand_int32() { if ("inif) seed(5489UL); mit = true; }
// constractor with 32 bit int as seed
MTRand inf32(unsigned long s) { seed(s); init = trwe; }
// constructor with array of size 32 bit ints as sced
MTRand_int32(const unsigued long* array, imt size) { sced(array, size); init = true; }
// the two seed functions
vﬂseux-lipdh-g);llseedwimnbit'nneger
vﬁdseed(mluuﬁg-edh-g‘,ﬁﬁm);llseudwﬂmay
//overloadopam()bnnkelhisam(ﬁnm)
unsigued long eperator()() { retwrn rand_mt32(); }
~MTRand_int32() {} // destructor
Mllmﬂbyduivdchau,o&utvbmwm&eo-m
ulﬁgledh-gluul_intﬂ();llgmu*nbitmm
private:
ﬂc-uhtn=624,m=397;llwqileﬁmcommts
//ﬂ:evuiablesbelowacslaﬁc(m@limamadﬁ)
mﬁcwmuﬁnl;llmmauy
static imt p; // position in state array
static beel init; // true if init fanction is called
//pimmm»mhmmm
uﬁgdhgw—@nln*lmﬂdbygn_d—:o
veid gen state(); // gencrate new state
//ﬂceqywdmmm&ywﬁem
MTRand nt32(comst MTRand imt328); // copy comsiracter not defincd
void wum_mxllﬁmmuﬁmd
3

// inline for speed, must therefore reside in header file
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inline unsigned long MTRand_mt32::twiddic(unsigned long u, unsigned jong v) {
return (((u & 0x30000000UL) | (v & Ox7FFFFFFFUL)) >> 1)
* ((v & 1UL) ? 0x9908BODFUL : 0x0UL);
}

mmmmm_mz:m_mzo { // gencrate 32 bit random int
if (p = n) gen_state(); // new state vector needed
I/gm_sthisspﬁdﬂobcm—inﬁm,bemitisaﬂymlbdome
//incvaymallsandolherwiseimnd()wouldbeomnetoobigtogetinlined
unsigned long x = state{p++];
X=(x>>11);
x A= (x <<7) & 0x9D2C5680UL;
x A= (x << 15) & OxEFC60000UL;
return x * (x >> 18);
}

//mdmbkﬂxﬂhgpointmmimsinmehlf—opmhumal[o, 1)
class MTRand : public MTRand _int32 {
public:
MTRand() : MTRand_int32() {} _
M’I‘Rn{-ipih-gsced):mm_mﬁﬂseed) {3
MMmIﬁg.edhg‘seed,iltsize):M’mand_inBZ(seed,sim) {}
~MTRand() {}
double eperater()) {
retarn static_cast<deuble>(rand_int32()) * (1. / 4294967296.); } /1 divided by 2732
private:
MTRand(censt MTRand&); // copy constractor not defined
voﬂWw#mMmmd&);llasﬁgmnmmmtdeﬁned
3

//gmdonbleﬂouhgpointnumbash&ecknedmm, 1}
class MTRand _closed : public MTRand_int32 {
publiic:
MTRand closed() : MTRand_int32() {}
MTRand_closcd(unsigned long sced) - MTRand_int32(sced) {}
MTRand_closed(eonﬂnsigndbng‘seed,htsizc):mmd_MZ(seed, size) {}
~MTRand _closed() {}
double eperator()) {
return static_cast<deuble>(rand_int32()) * (1. 1 4294967295.); } /1 divided by 2732 - |
private:
MTRand closed({comst MTRand_closed&); // copy constractor not defined
vﬂme-um_dosed&);llusignmemopemtornotdeﬁned
3

//genaaes&xﬂﬂcﬂoaﬂngpoixummbetsinﬂleopeninterval @10
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class MTRand_open : public MTRand_int32 {
public:
MTRand_open() : MTRand_int32() {3
MTRand_open(unsigned long seed) : MTRand_int32(seed) {}
MTRand_open(counst unsigned long* seed, int size) : MTRand_int32(seed, size) {}
~MTRand_open() {}
double operator()() {
return (static_cast<dowble>(rand_int32()) + .5)* (1./ 4294967296.); } // divided by 232
private:
MTRand_open(const MTRand_opené&); // copy constructor not defined
veid eperater—(comst MTRand_open&); // assignment operator not defined
3

// generates 53 bitmohuim&nﬂ)lesin&ehﬂf-mimunl{o, 1)
class MTRandS3 : public MTRand int32 {
public:
MTRand53() : MTRand_int32() {}
MTRand53(unsigned long seed) : MTRand_nt32(seed) {}
MTRand53(const unsigned long* seed, int size) : MTRand_int32(sced, size) {}
~MTRand53() {}
double operator()) {
retura (static_cast<double>(rand_int32() >> 5) * 67108864. +
static_cast<double>(rand_int32()>> 6)) * (1./ 9007199254740992.); }
private:
MTRand53(censt MTRandS3&); // copy constructor not defined
void operater—(comst MTRand53&); // assignment operator not defined
|5

#endif / MTRAND H
* Fichier d’en-téte. « rag.h »

#ifadef RNG_H
#define RNG H

#include <cstdlib>
#inclade <ctime>
#inclade <cmath>
#inclnde <climits>
#inelude <vector>

using std::vector;

static const double PI = 3.1415926535897932;
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static const double AD_1 = 0.6931471805599453;

static const double AD_a = 5.7133631526454228:
static const deuble AD_b = 3.4142135623730950:
static const double AD_c = -1.6734053240284925;
static const double AD p = 0.9802581434685472;
static const double AD_A = 5.6005707569738080;
static const double AD B = 3.3468106480569850:
static const dewble AD_H = 0.0026106723602095:
static const double AD_D = 0.0857864376269050;

typedef signed int sint;

typedef unsigned int uint:

typedef signed long slong;

typedef unsigned long ulong;

#f ULONG_MAX = 4294967295ul

infine ulong ULONG32(slong x) { retarn (ulong(x)); }

inline ulong ULONG32(ulong x) { retwrn (ulong(x)); }

infine ulong ULONG32(double x) { retwrn (ulong(x)); }

x slong UL32t0SI 32(ulong x) { return (slong(x)); }

#else

inline ulong ULONG32(slong x) { return (wiong(x) & OxATHTNI); }
infine ulong ULONG32(ulong x) { retwrn (x & OxfHal):; }
ilheulnngmdnﬂex) { return (ulong(x) & Ox T Tul); }
infime slong UL32t0SL.32(ulong x)

{ retura (x < 9x80000000u! ? stongfx) - -1 ‘(W—(x&ﬁﬂm)));}
Hendif

class RNG

{

private:
static ulong tm;
ulong z, w, jsr, jcong;

ulong kn[128], ke[256];
double wn[128], fn[128], wel2561.£e[256]:

public:
RNG() { init(): zigset(); }
RNG(ulong x ):
Zx_), w(x_), jsr(x_), joong(x ) { zigset(); }
RNG(ulong z_, ulong w_, ulong jsr_, ulong jcong_) :
Z(z_), w(w_), jsr(ist ), jcong(icong ) { zigset(); }
~RNG() { }

#if ULONG_MAX = 4294967295ul
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ulong znew()
{ return (z = 36969 * (z & Oxfffful) + (z >> 16)); }
ulong wnew()
{ retarn (w = 18000 * (w & Oxfffful) + (w >> 16)); }
ulong MWC()
{ return ((znew() << 16) + wnew()); }
ulong SHR3()
{ jst 7= (isr << 17); jst *= (jsr >> 13); return Gsr "= (sr << 5)); }
ulong CONG()
{ return (jcong = 69069 * jcong + 1234567); }
ulong rand_int32Q)  //[0,2232-1]
{ return (MWC(Q) ~ CONG()) + SHR3()): }
ulong rand_int() 1{0,2732-1]
{ return (MWC() * CONG()) + SHR3()); }
#elif ULONG_MAX — 18446744073709551615ul
#ifdefRNG C
#warning "Compiling RNG class for 64-bit architecture”
#endif
// 64-bit unsigned longs
// This is not as elegant and fast as it could be, but it works.
ulong znew()
{ return (z = (36969 * (z & Oxfifful) + (z>> 16)) & OxfIFD); }
ulong wnew()
{ retarn (w = (13000 * (w & Oxfffful) + (w >> 16)) & OxfTul); }
ulong MWC()
{ return (((znew() << 16) + wnew()) & OxfHTF); }
ulong SHR3()
{jst "= Gsr << 17); jsr "= (st >> 13);
return (jsr = ((jst "= (jsr << 5)) & Oxfiul); }
ulong CONG{()
{ retura (jcong = ((69069 * jcong + 1234567) & Oxfifful)); }
ulong rand_int32() 17710,2732-11
{ return (MWC(Q) ~ CONG()) + SHR3()) & OxfTfHTul); }
ulong rand_int() 11 10,2764-11
{ return (rand_int32() | (rand_int32() <<32)); }
#endif
double RNOR() {
slong h = UL32toSL32(rand_int32()), i =h & 127:

return (((ulong)std::abs(h) <knfi]) ? h * wn[i] : nfix(h, i));
}

double REXP() {
ulong j =rand_int32(), i =j & 255;

retarn (G <kefiD) ?j * wefi] : efix, 1));
}
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double nfix(slong h, ulong i);
double efix(ulong j, ulong i);
void zigset();

void init()
{z=w=jsr=jcong = ulong(time(0)) + tm; tm += 123457; }
void init(ulong z , ulong w , ulong jsr_, ulong jcong )
{z=z_;w=w_;jsr=jsr_; jcong = jcong_; }

long rand_int31() /1 [0,2°31-1]

{ return ((long) rand_int32() >> 1);}
double rand_closed01() //[0,1]

{ return ((double) rand_int() / double(ULONG_MAX)); }
double rand_open01() // ©,1n

{ retwrn (((double) rand_int() + 1.0)/(ULONG_MAX +2.0)); }
double rand_halfclosed01() // [0,1)

{ return ((double) rand_int() / (ULONG_MAX + 1.0)); }
double rand_halfopen01() //(0,1]

{ return (((double) rand_int() + 1.0)/ (ULONG_MAX + 1.0)); }

// Continuous Distributions
douhleunifmm(donblex=0.0,doubley= 1.0)
{ return rand_closed01() *o-x)+x;}
double normal{(double mu = 0.0, double sd = 1.0)
{ retarn RNOR() * sd + mu; }
double exponential(double lambda = 1)
{ retarn REXP() / lambda; }
double gamma(double shape = 1, domble scale = I);
donblechi_squam(donbledt)
{ reture gamma(df/ 2.0, 0.5); }
double beta(double al, double a2)
{ const double x1 = gamma(al, 1); retura (x1/ (x1 + gamma(a2, 1))}

voidnnifoxm(vectm%lbl»&rm,dﬂblcx=0.0, double y = 1.0) {
for (vector<double>::iterator i = res.begin(); i = res.end(); ++)
*1 = uniform(x, y);
}
voidno:mi(vectmqlub»&!m,dolblemu=0.0,dolblesd= 1.0) {
for (vector<double>::iterator i = res.begin(); i != res.end(); ++i)
*1 = normal(mu, sd);
}
voidexpmnnﬁal(vectom-b»&m,dmblelmbda= 1){
for (vector<double>::iterator i = res.begin(); i = res.end(); ++i)
*i = exponential(lambda);

134
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void gamma(vector<double>& res, double shape = 1, double scale = 1)
for (vector<double>::iterator i = res.begin(); i = res.end(); ++i)
*i = gamma(shape, scale);

void chi_square(vector<double>& res, double df) {
for (vector<double>::iterator i = res.begin(); i = res.end(); ++i)
*i = chi_square(df);

void beta(vector<double>& res, double al, double a2) {
for (vector<double>::iterator i = res.begin(); i = res.end(); ++)
*i = beta(al, a2);
}

// Discrete Distributions
int poisson(double mu);
int binomial(double p, int n);
void multinom(unsigned int n, const vector<double>& probs, vector<ui
void multinom(unsigned int n, const double* prob, uint K, uint* samp);

void poisson(vector<int>& res, double lambda) {
for (vector<imt>::iterator i = res.begin(); i != res.end(); ++)
*i = poisson(lambda);

}
void binomial(vector<int>& res, double p, int n) {
for (vector<int>::iterator i = res.begin(); i != res.end(); ++i)
*i = binomial(p, n);

}
}; // class RNG

#endif // RNG_H

¢ Fichier source

#include "stdafx.h"
int _tmain(int argc, TCHAR®* argv{])
{

return 0;
}
#include "mtrand.h"
#include "mg.h"
#include <cstdio>
#include <iostream>
#include <cstdio>

Int>& samp);
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#include <iostream>
#include <math h>
#include <stdlib.h>
#include <stdio.h>
#include <fstream>
#include <time.h>
#include <string>
using namespace std;

de la vitesse 136

Situations sans

[rEEEREERESER ISR RS0 R 2 e finition des_parametres statiques** ¥ s ¥ T 1300 s0ss3 0044 /

[E¥BRERIRRER SRR 2089y iTices dans le fichier header mtrand h****
unsigned long MTRand_int32::staten] = {0x0UL};
int MTRand_int32::p = 0;

bool MTRand_int32::init = false;

void MTRand_int32::gen_state()
{
for (int i =0; i < (n - m); ++)
state[i] = statefi + m] ~ twiddle(statei], state[i + 1);
for (inti=n-m;i<(n- 1); +H)
state[i] = state[i + m - n] ~ twiddle(state[i], state[i + 1D;
statefn - 1] = state[m - 1] » twiddle(statefn - 1], state{0]);
p=0;
H

void MTRand_int32::secd(unsigned long s)
{
statef0] = s & OxFFFFFFFFUL;
for (inti=1;i<n; ++) {
state[i] = 1812433253UL * (statefi - 1] ~ (statefi - 11>>30)) +1i;
state[i] &= OxFFFFFFFFUL;
}

p=mn

}

void MTRand_int32::seed(const unsigned long* array, int size)
{
seed(19650218UL);
inti=1,j=0;
for (intk =((n >size) 7n: size); k; --k) {
state[1] = (statei] ~ ((statefi - 1]~ (state[i - 1]>> 30)) * 1664525UL))
+array[j] + j;
state[i] &= OxFFFFFFFFUL;
++j; j %= size;
if ((++1) == n) { state[0] = state[n - 1;i=1;}

A EEEEEE SR SRS RRE S /
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for (intk=n-1;k; --k) {

state[i] = (state[i] * ((statefi - 1]~ (state[i - 1] >> 30)) * 1566083941UL)) - i;

state{i] &= OxFFFFFFFFUL;
if (++i) = n) { state[0] = state[n - 1];i = I; }

state[0] = 0x80000000UL;
p=n;
}
unsigned long init{4] = {0x123, 0x234, 0x345, 0x456}, length = 4;
MTRand_int32 irand(init, length);
MTRand drand;

/*:t:tt#tttttttﬂrt*tt*tttttattdeclmﬁon des foncﬁonstcttﬂnnt:rtttt*tt-tttt:*#**/

Ll T - baad g 2] D22 2 P 4
void initialisation_des_vecteurs_densites();

void remplissage_colonne_zero();

void remplissage_colonne_un();

void remplissage colonne_six();

double dispersion_maximale1(double densite_seuil);//modele avec di
double dispersion_maximale2(double densite_seuil);//modele sans diapause
double vit_invasion1(int m,int n);

double vit_invasion2(int m,int n);

int test_valeur(int nbreelement, double tab[]);

double valeur moyenne(int nbreclement, double tab[]);
double fonctionl(int numero_grad double x,double v);

double fonction2(imnt numero _grad double x deuble y);
double fonction3(int numero _grad double x.double y);

TETE

integration{double (*fonc)(imt numero _grad double x double y).double x);
Y iadad L 4 4 ey PSS SS eSS '"disaeﬁsaﬁon_de_l'habitatm‘*“'"*""‘"’"’**"** /

/"'v * L ¥

const double origine_deplacement=0.0;
const double deplacement_max=500.0;
const int nombre_grad=250;

const double pas_deplacement=2;
const double grad=1;

sesves/

r* * **definition_des_parametres demographiques®***eessessssensrss

e e
,vv > > bbb b b L 1 2 2 - ¥ e habahshdb b bl 2 2 2 2 2 2 2 2 2 2 2

const double tau = 0.4;

const double S1=0.6;

const double Sdp1=0.88;

const double Sdp2-0.682;

const double densite_seuil=2;
const double densite_max=20000;
const deuble effectifmax=20000;
comst int generations =100:;

k¥ kR kkkokkk/

[resnssssssrsessdeciaration des _parametres_et_tableaux _pour le calcul
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/*******t*t*#**#*********t*****#**#des densites***m**m#*t“ vvvvvvvvvv */

double abscisse x;

double densite[nombre_grad + 1][9];
double larves[4];

double lambda[generations+1];
double dispersion1[generations+1];
double dispersion2[generations+1];
int vitesses_positivesl:

int vitesses_positives2;

double vitesse_moyenne invl;
double vitesse_moyenne_inv2;
double diap=0.0;
/********tt**#****tt*##d&m_desm_de—mt *Ek% *¥ ivvv--/
/*****t****##tt*t#***#*****tt#****#*****##*#*#**#***#* * L Rk £ 2 2 3 vv**‘/
const int nbre_trajectoires=10;
int traject=1;

int cardinal=generations*10;

double rand_fecondite[generations];
double rand_juvenile[generations];
double rand_nymphose{generations];
double vit_inv1{nbre_trajectoires];
double vit_inv2{nbre_trajectoires];
/*#*"‘*#*"#*‘***t*#* ‘movenne__et_ecart__type_de_la__fecondite***’"" FERKEEEEERERRR KKK /

14k sl
/"."""F‘..' vvvvvvv b b d 22 d 2 2 2 2 2 2 2 3 FHEFTEEETFTESS hihahdaandl bbb b b L 2 2 £ 2 2 3 2 3 3+ 4 ‘/

double fecondite_bonne annee=45;
double fecondite_mauvaise_annee=1.0;
double cv_fecondite=0.60:

double amplimde_fecondite=fecondite_bonne_annee-fecondite_mauvaise_annee;

double alpha1=l-l-(cv_fecondite‘cv_fecondite);

double be!:al=(amplimde_fecondite-2"fecondite_mauvaise_annee*cv_feconditc‘cv_fecondite)
/amplitude fecondite;

double

gammal=fecondite mauvaise annee‘fecondite_mauvaise_annee'cv_feconclite*cv_fecondite

/(amplimdc_fecondite‘amplimde_feoondite);
double deltal=(betal*betal )-(4*alphal*gammal);
double proba_fecondite_bonne_annee =(betal+sqrt(deltal))/(2*alphal);

double fecondite_moyenne = fecondite_bonne annec*proba_fecondite_bonne annee

+feoondite_mauv;ise_annee*(1 -proba_fecondi _bonne_annee);
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trade-off.

double variance fecondite = proba_fecondite_bonne_annee
*( fecondite_bonne_annee—fecondite__moyenne) *(fecondite_bonne annee- econdite_moyenne)
+(1-proba_fecondite_bonne_annee) *(fecondite_mauvaise_annee-fecondi _moyenne)

*( fecondite_mauvaise_annee-fecondite_moyenne):

double ecarttype_fecondite=sqrt(variance_fecondite);
double n1,n2.y;
[revessssimoyenne et ecart type de la probabilite de survie _juvenile® ¥ # ¥ #xsdxrknksns/

/**t#*****#*******#************##***********;**#******#***** k*****************[

double juvenile_bonne_annee=0.84;
double juvenile_mauvaise _annee=0.01;
double cv_juvenile=0.40;

double amplitude_juvenile=juvenile bonne annee -juvenile_mauvaise annee;
double alpha2=1-+Hcv_juvenile*cv_juvenile);

double beta2=(amplitude _juvenile-2*juvenile_mauvaise_annee*cv _juvenile*cv_juvenile)
/amplitude juvenile;

double gamma2ﬂ'uvenﬂe_mauvaise_annee*juvenile_mauvaise__annee*cv juvenile*cv _juvenile
f(amplitude_juvenile*amplitude _juvenile);

double delta2=(beta2"beta2)—(4"alpha2*gamm32);
double proba_juvenile_bonne annee =(beta2+sqrt(delta2))/(2*alpha2);

double juvenile_moyenne = juvenile_bonne_annee*proba _juvenile bonne annee
+juvenile_mauvaise_annee*(1-proba _juvenile_bonne_annee);

double variance_juvenile = proba _juvenile_bonne annee
"'(iuvem’lc_bonne_annee-juvem’le_moyenne)*(iuvem'le_bonne_annee-juven ile_moyenne)
+(1-proba _juvenile_bonne__annee)*(iuvenile_mauvaise_annee-juveni]e_mc yenne)

*(juvem’Ie_manvaise_annee—juvenile_moyenne);

double ecarttype_juvenile=sqrt(variance :_juvenile);

double Balpfal=juvenile_moyenne *(juvenile_moyenne-
( juvenile_moyenne‘juvem‘le_moyenne)—variance >_juvenile)
/variance_juvenile;

double Bbeta1=(l-juvenile__moyenne)*(juvenile-moyenne-
(juvem'le_moyenne*juvenilc_moyenne)—variance :_juvenile)
/variance_juvenile;
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trade-off.

[FRFREER R mOVenne et ecart type de_la probabilite de survie nymphale***¥¥kkrdkbdnnks/
gt dd 2 Ed B oy e A A A aadid L ITTILRRRY
double nymphose_bonne_annee=0.42;
double nymphose_mauvaise annee=0.02;
double cv_nymphose=0.40;

double amplitude_nymphose=nymphose_bonne_annee
-nymphose_mauvaise annee;

double alpha3=1+ cv_nymphose*cv_nymphose);

double beta3=(amplitude_nymphose
-2 "nymphose_mauvaise_annee*cv_nymphose*cv_nymphose)
/amplitude_nymphose;

double gamma3=nymphose_mauvaise_annee*nymphose_mauvaise_annee
*cv_nymphose*cv_nymphose/( amplitude_nymphose
*amplitude_nymphose);

double delta3=(beta3*beta3)—(4‘alpha3"’gamma3);
double proba_nymphose_bonne _annee =(beta3+sqrt(delta3))/(2*alpha3);

double nymphose_moyenne = nymphose_bonne__annee*proba_nymphose_. bonne_annee
+nymphose_mauvaise_annee*(1 -proba_nymphose_bonne annee);

double variance_nymphose = proba_nymphose_bonne_annee
*(nymphose_bonne_annee-nymphose_moyenne)'( nymphose _bonne annee-
nymphose_moyenne) +1 -proba_nymphose_bonne_annee) ;
* nyupbose_mauvaise_annee—nymphose_moyenne) *(nymphose_mauvaise annee-
nymphose _moyenne);

double ecarttype_nymphose=sqrt(variance_nymphose);

double Balpfa2=nymphose_moyenne *(nymphose_moyenne-
( nymphose_moyenne*nymphose_moyenne)—vaﬁanoe_nymphose)
/variance_nymphose;

double Bbeta2=(1 -nymphose_moyenne)*(nymphose__moyenne—
(nymphose_moyenne*nymphose_moyenne)—variance_nymphose)
/variance_nymphose;

F vvvvvvvvvvvvvvvvvvvv vdeclaraﬁon des ﬂux de resulmw****#*#i’t****'**####**#/

/"*"""""F""""“"'Q""'w-vv".""“""""'—v L2 2 - viwﬂmmﬁ*“/

ofstream vitesse_invasion:
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d'invasion de Curculio elephas par le modéle standard
trade-off.

Stochastique dans

ofstream vitesse_invasion_moyenne;

P

.

FYFREEEEREN]

les situations sans

* **programme mn' ‘npal*#*#***##**“*#t#####*t******/

kkk vvvvv‘*##***t/

*% SEREERS L2 L2 22 2

{
ofstream g("donnees.dat");
if(!g.is_open())cout<<"Impossible d'ouvrir le fichier en écritare t"<<endl;

else

{
g<<”fecoudite_bonne_annee"<<"\t"<<fecondite_bonne_annee<<end1;
g<<"\npmba_feoondite_bonne_mnec“<<'\t"<<pmba_ﬁcondite_bonne_
g<<'\nfecondite_mauvaisc_annee"<<'\t”<<fecondite_mauvaise_amee<
g<<"\nfeconditc_moyenne"<<"\t"<<fecondite _moyenne<<endl;
g<<"nvariance fecondite"<<"\t"<<variance fecondite<<endl;

<endl;

-

g<<"necarttype_fecondite"<<"\"<<ecarttype fecondite<<endl<<endi<<cad!:

g<<“\njuvenile_bome_annee'<<'\t'<<juvmil—é_bmm_m<<auﬂ;
g<<"aproba _juvenile_bonne_annee™<<"\t"<<proba _juvenile_bomane

g<<"njuvenilc manvaise annee”<<"\t"<<juvenile mauvaise annee<<end

g<<"\njum|ile__m“—<<'\t'<<jmm?le_mvye;e<<u:l;
g<<"\nvariance juvenile"<<"\**<<variance favenile<<endl:

g<<"\mccarttype > javenile”<<™\t"<<ecarttype > _javenile<<endl;
g<<"nparamctre alpha de ia distribation beta"<<"\t"<<Balpfal <<endl;

<endl;

2

g<<'hmndre_bm_de_h~m_§eu'<<'ﬁ'<<ﬁbmk<uﬂ<<uﬁ<<d;

£<<"nnymphose bomme amnce”™<<"W"<<gymphose_bonnc_annce<<endl:

g<<w_m:bm_mw'<<v<<m&_m_bm_mee«mdl;

g<<"\wmymphose
g<<"mym_m"<<'\t'<<qw_m<<ui;
g<<’hwﬁm_nyn;i.ne‘<<'!'<<vainne_m<<ud;
g<<w_m'<<"¢'<<ewttype_m<<mdl;
g<<"wparmmctre alpha dc la distribution beta®<<"t"<<Balpfa2<<endl;

luva'sc_.nec’<<'&'<<-ym_m‘m<<

endl;

g<Kfhq:lnnu:n;jx:;_dq_kgjﬁsuihuingj;:nF<<Fh9<KI!uﬂa2<ka:lﬂ<k%:dl<Ktndt

}
g-close();

vm_a_m_dks_ﬁ:llius_&_m‘

!

/*
string nom vitesse invasion;
string BOmM_Vilesse_iavasion_moyenne;
string partiela="vit_inv_";
string particib="vit_inv_moy ";
string partie2="_gener "
string partic3—"_diap_";
string partied="_grad_";
string extension—="_dat";
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trade-off.

char chaine_gener{20];
char chaine_diap{20];
char chaine_grad[20];

—gcvi(grad,6,chaine_grad);
_gcvi(generations,6,chaine_gener);

nom_vitesse_invasion_moyenne=particlb+chaine _genertpartie2+chaine_grad

+partied+extension;
vitwse_invasion~moymne.opm(nmn_vim_invasion_moymne.c_m());

. —- . ) < :n l l: am d'lapa!lscﬂ<<"\q’p"
<<"tmodele sans diapause"<<"\tpp"<<end];

lhdbiddddddid s " ouverture_boucle sur_lc_taux_de_diapausc*s¥sssses Mk

while (diap<=1)
{

MTRand_int32 seed(1); // mitialisation_du_generateur de nombres aleatoires

RNG x(1); / initialisation_du_gencrateur_de |
_gevi(diap,6,chaine_diap);

;_aleatoires

nom v N iclart chai ie2+chaine._diap+partic3+chai '

N +partied+extension;

vitesse_invasion.opm(nom*vim_invasim.c_suO);

vitcsse_mvasion<<"modele avee diapause”<<"\tmodele sans di "<<endl;

/* “ouverture_boucle_sur_les_trajectoires*** 483553855800 x0n3s/
At **/
traject=1;
v{vhﬂe (traject<=nbre_trajectoires)
it **tirage_aleatoirc_du_parametre fecondite*s++e* */

;- * * * * sEe s * %%/
double *tableaul;
tableaul=mew double{cardinal];

ﬂ(tab!ml—-——NULL)m«f'ps assez de mémoire™<<endl;
else
{

for(int =0;i<cardinal;i++)

{

while((n] = drand(),0 = n1,1=n1));

while((n2 = drand(),0 — n2,1=n2));

Y = sqrt(-2%log(n1))*cos(2*3.141592*n2);
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¢d7nvasﬂ»zdbl?unndﬁ)ehqﬂhzsnurLenun&ﬂes%undhndskxﬂhn@émuecku@;ﬁgs

Situations sans

trade-off.

tableaul[i}=fecondite_moyenne + ecarttype_fecondite*y;
}
for(int t=0;t<=generations-1;t++)
{
rand_fecondite{t]—tableau! (int(drand()*cardinal)};

i!(mnd_feoondite[tkfeoondite_muvaise_annce)
{rand_fecondite[t]= fecondite_mauvaise_annee;}

if(rand_kcondite[tPfeconditc_bonne_mmee)
{randjecondite{t}—-—feomdite_bmne_annee;}
}
}
delete [ jtableaui;

[ErEERERER RS **tirage_aleatoire du _parametre_survie juvenile*

14
double *tableau?;
tableau2=new double{cardinal];
if(tableau2=—=NULL)cout<<"pas assez de mémoire™<<endl;
else
{

for (int i = 0; i<cardinal; )

{

tableau2(i}=x beta(Balpfal,Bbetal);

}

for(int t=0;t<=generations-1;t++)
{

rand _juvenile{t]=tableau2[int(drandO*cardinal)];

if(rand _juvenile{t]<juvenile_mauvaise_annec)
{rand_juvenile[t]= juvenile_mauvaise_annee;}
if(rand _iuvenﬂe[t]>juveni}e_bonne_annee)
{rand _juvenile[t}=juvmile_bonne_annee;}

}
delete [ Jtableau2;

[resess ¥e¥*3tirage_aleatoire_du_parametre survie nymphose* # #3585 22s 040000084/

faddad 222 20

double *tablean3;

tableau3—new doublefcardinal];
il(tableau3=NULL)mut<<"pas assez de mémoire"<<endl;
else

{

e/




for (int i = 0; i<cardinal; it++)

{
tableau3[i]=x.beta(BalpfaZ,Bbeta2);
}

for(int t=0;t<=generations-1 ;e

{
rand__nymphose[t]=tableau3[int(drand()*cardinal)];

il(rand_nymphose[tknymphosc_mauvaise_annee)
{rand_nymphose[t]= nymphose_mauvaise_annec;}
iﬂmnd_nympbose[tpnymphose_bonne_annee)
{mnd_nymplmse[t]=nymphose_bonne_annee;}
}
}
delete [ Jtableau3;

/*****“**.*“**‘*‘.*.‘.‘Ouveﬂn“{JxﬂnﬂQ_sutJe&igﬂ"ﬂaﬁons***.*“*****.**********/

/*it#l-—-—-—vv'v--c-c'vvvv.vv'vvvvv'vvvvv.‘vvvvvvvvvttvvvvv’vvvvv FEEEE vvvvv'vv"'/

iniﬁa!isaﬁon_dw_vectwm_dmsitw();

[** *naux_de_croissance_stochasﬁquc‘“*‘ * * *Hak/
/ % * L2 22 222 2 L 2 2 2 % L2 22 22 27 * *k% vi$***/
larves[0}=250;

larves[1}=0;

for(int t=1;t<=generations;t++)

{

larves{2]~(tau*S1*rand_nymphose{t-1]*rand_juvenile{t-1]*rand_focondite{¢ 1]
*(1-diap)*larves[0])+(Sdp2*rand_nymphoseft-1 1*rand_feconditeft-1]*tsu*larves{1]);

larves[3}=ST*rand_juvenile[t-1 1*Sdp1*diap*larves[0];

lambdat-1}=larves[2}/larves{0];

larves[0}=larves[2];

larves[1}=larves[3];

lattddbididids Mo "ﬁn_cak:ul_!aux_de_cmissmce_stodzastique“**‘*‘ hiaiddddad ]
/- L ba A 2 2 2 12 2 * *&$ b2 22 24 L2 2 2 2 4 * * ha b d it 2 2 22 22 2 23 ‘vvvvv/

for(int t=1;t<=generations;t++)

for (int i=0;i<=nombre :_grad;i++)
{
abscisse_x=pas_deplacement*i;
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d’invasion de Curculio elephas par le modele standard stochastique dans
trade-off.

densite[i}{2]=integration(fonction1 ,abscisse x);
densite[i][3]=integration(fonction2,abscisse_x);
densite[i][7]=integration(fonction3,abscisse_x);
}

for (int i=0;i<=nombre_grad;i++)
{

Situations sans

densite[i]{4]~(tau*S1*rand_nymphose{t-1]*rand |_juvenile{t-1]*rand _feconditeft-1]
*(1-diap)*densitei][2]}+H(Sdp2*rand_nymphoseft-1]

*rand_feconditeft-1]*tau*densite[i][3]);
densite[i][5]=S1*rand_juvenile[t-1]*Sdp1 *diap*densitefi}{0];
densite[i][8]=lambda[t-1]*densite[i][7]:

if (densitefi][4]>=densite_max)
{densite[i][4]=densite_max;}

if (densitefi}{8]>=densite_max)
{densite[i][8]=densite_max;}
}
dispersion1{t}=dispersion_maximalel (densite_seuil);
dispersionZ[t}=dispersionﬁmaximale2(densite_seuil);

remplissage colonne zero();

remplissage colonne un();

remplissage_colonne_six();
}

[REREESESSLL 2L 052184584 formeture_boucle sur les_generations**#+

JERREEEE R R RS ERRERE R TR L KRR *® FxEBE

vit_invi[traject}=vit_invasionl (1,generations);
if (vit_inv][traject]<0)
{vit_inv1{traject]}=0;}

vit_inv2{traject]=vit_invasion2 (1 .generations);
if (vit_inv2[traject]<0)
{vit_inv2[traject]=0;}

vitesse_invasion<<vit_inv1 [traject]<<"\t"<<"t"<<vit_inv2 [traject]<<endl;

traject ++;

}

/#*t***#*‘#t##t#*#‘ttt‘**fm bOUCle sur les u-ajectoires####t‘i"#*#'#*#*t*#'**/

o o - e s B e - o g ol ol ke s s Al e ol o e ol o e o e

= **¥ ¥ ¥ bt L o > TEEES T ExE»

x¥ *#’#"““‘v$¥$****/
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d’invasion de Curculio elephas par le modéle standard stochastique dans
trade-off-

vitesse_invasion.close();

vitesses _positives]=test_valeur(nbre_trajectoires, vit_invl);

vitesses _positives2=test_valeur(nbre_trajectoires, vit_inv2);

vit&sse__moyenne_invl=valeur_moyenne(nbre_tlajectoires, vit_invl);

vitesse_moyenne_invZ=vala1r_moyennc(nbre~uajectoires, vit_inv2);

vitesse_invasion_moyenne<<vit&sse_moyenne_inv1<<"\t"<<vitessw ,_posi
<<"\t"<<vitesse_moyenne inv2<<"t"<<vitesses

diap=diap+0.1;

}

vitesse_invasion.close();

vitesses _positives=test_valeur(nbre_trajectoires, vit_inv);
vitmse_moyennginv=va1eur_moyenne(nbre_uajectoires, vit_inv);
vit&sse_invasion_moyenne<<vit&sse_moyenne_inv<<"\t'<<vite&sw _POsitiy

diap=diap+0.1;
}

vitesse_invasion_moyenne.close();
return 0;
}

/***"###t*t*'###*##*##*#*##ﬁn du—pnognnnn“zlnincﬁxﬂ#####**##1
/**************#********#**#**;i*****tt*#*******#****#***#*t*i

fa s L2 22 2 22 T2 21 ey tt#deﬁxﬁﬁm_des.diﬂ'm_fmcﬁms##*#**#

tT3TTTY % ¥ b '3 skd
Vidd *

- >

Fadi s 22222 2 2222 2 H

had it L 22 22 2 2 11 T8 2 T EE TRy

Situations sans

ives]

tives2<<endl;

fes<<endl;

#**###*#‘#**#***/
l******#*t**i*‘**/

bkt sdl DI EEY
FREERBRERERRR AR

****‘hﬁﬁaﬁsaﬁon_d&s_vm_m

3 o o i
2t 3l s 3t e ol e 2 o e ol B e *

ekkkkkk et 2 2 2 2 2 J *% * * e 2 2 2

Ll PR,
void iniﬁalisation_d&s_vecteum_densitw()
{

1{’01' (int j=0;j<=nombre_grad;j++)

densite{j}{07=0.0;
densite[j][11=0.0;
densite[j]{6]=0.0;
}
densite{0]{0]=250;
densite[0][6]=250;

//densite_de la _plopulation_larves N1
//densite de la _plopulation _larves N2
//densite de la _plopulation larves N1

}
JEEREEE ‘tﬁmzpﬁmge_de_la_nouvelle_colorme ZEero¥ ¥+

Tada o d 2222 23 22 22 T aaargy

void remplissage_colonne
{

for (int j=0;j<=nombre_grad;j++)
{

*****#***‘*#t**i****##t***;}t***##*i

1##*###*##******/

k#**************/
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€-0]].

d’invasion de Curculio elephas par le modéle standard stochastique dans les
trade-off

densite[j][0]=densite[j]{4];
}
}

Situations sans

/*#**#*#**#*####*4’***#*remplissageﬁde_lannouvelle~colonne-un**#*##**#****#****#**#/
/#*#**********#*****#*##***#***#****#**#**####*##**#*##**##*#****#**#**#*###**/

void remplissage colonne un()
for (int 7=0;j<=nombre_grad;j++)
<{iensite[i][1]=densite[i][5];

\ }

/****"‘****************remplissagc__de_la_nouvelle colonne six¥****#%

tt**#*###t*#***/

/*********************t******t************#**—*****t*;******** l*****#*******t**/

void remplissage_colonne_six()

{
for (int j=0;j<=nombre_grad;j++)
{
densite[j][6]=densite[j][8];
}
}

/"‘*"“"'****"***"‘*premier_noyau_de_dispersion_sans_trade_off_au_temps_t*"*""‘*"“"****/
/*****#***#********#*#*#*#*###*#**'*#*##****#*********###****1'****##****#**#**/

double fonction1(int j,double x double y)

{
double effectif1=0.0;

if >=0)

{

effectifl =(0.25)"'exp(-fabs(x-y)/2)‘densite[j][O];
}

else

{
effectifl =(0.25)*exp(—fabs(x-y)/Z)*densite{-j][O];
}

return effectifl;

H
[RAREREERE RSN RS oo 4 noyau_de_dispersion_sans_trade_off au temps

/u***u*tuuu*u*ununuu*n***uﬁtu;atnut;*t;u*n:

double fonction2(int j,double x,double y)

{
double effectif2=0.0;

if >=0)
{

t****#*#*****#*/
;ﬁ*#****#t******/
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d'invasion de Curculio elephas par le modéle standard stochastique dans les situations sans

trade-off.

effectif2=(0.25)*exp(. -fabs(x-y)/2)*densite[j][1];
}

else

{
effectiﬂ=(0.25)*exp(-fabs(x-y)/Z)"‘densite[—j][ 13;
}

return effectif2;
}

[RREEERERRERE R RS0 icieme noyau_de_dispersion_sans_trade_off au

S t********t***/

/********t*****************t************************#*****;** i***t***t*‘**t***/

double fonction3(int j,double x,double y)

{
double effectif3=0.0;
if (>=0)
{
effecti8=(0.25)"‘exp(-fabs(x-y)/2)*densite[j][6];
}
else
{
eﬁ'ectif3=(0.25)"‘exp(-fabs(x-y)/Z)"densite[—ﬂ[6];
}

return effectif3;
}

/*******************#********#integlaﬁon-de_fmons**********t#

/*******************t***************************#**#*********U

double integration(double (*fonc)(int i, double x,double y),double x)
{

double integral=0.0;

double y=-deplacement max;

for (int j=-nombre_grad+1;j<nombre_grad;j++)
{

);=y+pas_deplacement;
integrala'ntegral+pas_deplacement*fon0(j X.¥);

*##*****#***#***/
***##*t**#*#*#**/

integral=integral+( 0.5)*pas_deplacement*(fonc( nombre _grad x,y+pas _deplacement)

+fonc(-nombre _grad,x,pas_deplacement*(—nombre_grad)));
return integral;
}

/*******************foncﬁon de

herche de la di sion mxmleltttt###ttttttt*/

_/******************#*#**#***********#**‘#**#***********#*t*t**i'#*#**#***#*****/

double dispersion_maximalc1(double densite_seuil)
{
for (int j=0;j<=nombre_grad;j++)
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{

if (densite[j][4]<=densite_seuil)

return (pas_deplacement)*(j);

}

return(nombre grad)*( (pas_deplacement);

}

[Erseastasasrssrseraonciion de recherche_de la_dispersion maximalg2***###*sssrruxs;

/##*****#*****#****#***##***‘;;*#*#***#
double dispersion_maximale2(double densite seuil)

{

for (int 7=0;i<=nombre_grad;j++)

{

If (densite[j][8]<=densite seuil)

return (pas_deplacement)*(j);

}

return( nombrc_grad)*(pas_deplacement);
}

[ResERIEREIS LS L2 2 onction_de_calcul_de_la_vitesse_d_invasion] ##*4%

**#*‘;*#'**#**#*#*####***‘#***Q#"**#.*/

******#**#*****/

/***#*#*******##**##**#**#*******##*#*#***#****#**#***#*#*************#*******/

double vit_invasion] (int m,int n)

{
double s=0;
for(int k=m+1:;k<=n;k++)
{
s=s+dispersion1[k]-dispersion1[k-1 1k
}
return (s/(n-m));
}

/****#*##*#tt#*t*t*tfoncﬁon de Calcul de Ia Vitesse d invasionzttttlttitt##*t‘*‘#**l

/*******###t*#***#*#***#*****t*#t*#*t#*******##******#******##t#***###‘*******/

double vit_invasion2 (int m,int n)
{

double s=0;

for( int k=m+1;k<=n;k++)

{

!
return (s/(n-m));
}

s=s+dispersion2[k]-dispersion2[k-1];

/*************************ﬁxxnh”{fﬂhﬂﬂ_dQ}noyenﬂe**********t**
/***********t**#***********#***********#*****t***#*******#**‘*i
double valeur_moyenne(int nbreclement, double tab[])

**#t****#***##*/
t**#i#‘********/
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double s=0;
for( int j=1;j<=nbreelement;j++)
§=s+tab[i];
}
return s/nbreeclement;
}

]****************************foncﬁon test de vitesses#****#****#t
/*********##***********************i;**;;*;;******t**********
int test_valeur(int nbreelement, double tab[])
{

int compteur=0;

for( int j=l;j<=nbreelement;j++)

if (tab[j]<=0)
{
compteur++;
}
}
return (nbreelement-compteur);

}

k*****#******#***/
W*****t**t#***#**/




