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Introduction 
 

 
 Aujourd’hui le constat est clair : les ressources halieutiques sont en très mauvais état et 
ce dans le monde entier. Face à cette situation de surexploitation globale des ressources 
marines et de dégradation rapide de l’intégrité des écosystèmes, le développement de 
l’Approche Ecosystémique des Pêches (AEP) est reconnu comme une urgente nécessité par 
de nombreux acteurs (agences internationales, scientifiques…)(Garcia et al., 2003). Les 
méthodes de gestion mono-spécifiques ont montré leurs limites et il apparaît judicieux de 
gérer non seulement les stocks exploités mais aussi les écosystèmes eux-mêmes (Pauly et al., 
2002). Cependant, à l’heure actuelle, très peu d’outils « écosystémiques » sont fiables et 
utilisables dans une optique de gestion. Avant de pouvoir passer à la mise en place concrète 
de cette approche, une phase exploratoire est nécessaire passant notamment par la création de 
modèles qui permettent d’analyser le comportement des écosystèmes face aux perturbations 
anthropiques. 
 
 Dans cette perspective, l’étude du fonctionnement trophique des écosystèmes a mené 
au développement de plusieurs modèles écosystémiques. Le logiciel EwE (Ecopath with 
Ecosim)(Walters et al., 1997,Christensen et Walters, 2004) est mondialement reconnu comme 
étant un des principaux standards de cette famille de modèle. La centaine d’application dont a 
fait objet ce modèle a contribué à l’amélioration de nos connaissances sur le fonctionnement 
trophique des écosystèmes. Néanmoins, les différents modèles ont été construits presque de 
manière indépendante les uns des autres et la cohérence globale des connaissances ainsi prises 
en compte reste largement à analyser (Christensen et al., 2009).  
 
 Plus récent et encore peu utilisé, le modèle de flux trophique EcoTroph (Gascuel, 
2005, Gascuel et al., 2009) basé sur un système d’équations différentielles est complémentaire 
de l’approche Ecopath. Il conduit à une représentation théorique extrêmement synthétique du 
fonctionnement des écosystèmes sous forme de spectres trophiques.  
  
 Nous nous proposons ici d’utiliser le modèle EcoTroph comme standard de 
représentation d’une large sélection de modèles Ecopath antérieurement publiés. Cette 
représentation commune permet de conduire une analyse de certains paramètres importants du 
fonctionnement des écosystèmes à l’échelle mondiales. Les objectifs de ce travail sont 
multiples : 
 
�  Analyser les distributions de biomasse, de production et de consommation 
�  Analyser l’impact de la pêche sur les écosystèmes 
�  Rechercher des modèles génériques empiriques pour les paramètres clés du 

fonctionnement trophique des écosystèmes. 
 

La suite de ce mémoire s’articule en quatre parties :  
 

�  Un bref exposé du modèle Ecopath suivi d’un autre plus complet du modèle EcoTroph 
pour enfin terminer par une présentation des données 

�  Un essai de classification du fonctionnement trophique des écosystèmes marins à l’échelle 
mondiale 

�  Une analyse de l’impact de la pêche sur le fonctionnement trophique des écosystèmes 
�  La présentation d’un modèle empirique de l’efficience de transfert 
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1. Modèles trophiques utilisés et données  

 
1.1. Ecopath 

 
Cette partie a pour objectif de faire une brève présentation du modèle Ecoptah en 

présentant juste les éléments nécessaires à une meilleure compréhension de la suite du 
mémoire.  
 Le modèle trophique écosystémique Ecopath est utilisable via le logiciel EwE 
(Ecopath with Ecosim) et est disponible gratuitement sur le site www.ecopath.org. Ce modèle 
inventé par Polovina puis développé par Christensen et Pauly (Christensen et Pauly, 1992) a 
pour but de modéliser le fonctionnement trophique d’écosystèmes aquatiques en y incluant la 
pêche. Il s’agit d’un modèle constitué de boîtes reliées par des équations linéaires représentant 
l’écosystème à l’état stable (aucune influence du temps) (fig.1). Les deux principales 
équations du modèle sont les suivantes :  
 

 Production = prédation + pêche + mortalités autres + biomasse accumulée + migration nette      (1) 
 

Consommation = production + nourriture non assimilée + respiration                                          (2) 
 

Chaque boîte constitue une unité biologique qui regroupe les espèces (ou stades 
biologiques) ayant un comportement trophique identique (régimes alimentaires proches et 
prédateurs communs) et est notamment caractérisée par son niveau trophique t  défini comme 
suit : 

tttt j = 1 + SSSSi (DCij . tttt     i )                                                               (3) 
 
Où t i est le niveau trophique des proies, t j celui du consommateur et DCij la composition 
alimentaire de ce dernier (proportion de la proie i parmi la consommation du prédateur j). 
 
  Ainsi une boîte Ecopath peut correspondre à un groupe d’organismes (ex :poissons 
piscivores) ou à un stade de développement précis d’un organisme (ex :juvéniles de morues). 
La construction d’un modèle Ecopath dépend fortement des données disponibles (données de 
régimes alimentaires souvent très difficiles à obtenir) mais aussi de la personne qui conçoit le 
modèle (vision de l’écosystème, méthode de travail…) et du but dans lequel il est conçu. 
 
 
 
 

Figure 1 Exemple de modèle Ecopath, ici pour l'écosystème du Golf de Salamanque (d'après Duarte et García, 2004) 
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1.2. Un modèle de flux trophique : EcoTroph 
 

1.2.1. EcoTroph : une vision nouvelle de l’écosystème 
 

Le niveau trophique des organismes d’une même boîte trophique présente un certaine 
variabilité. En effet, pour une espèce donnée il varie en fonction du temps (et ce à des échelles 
courtes ou longues), de la géographie et aussi de l’ontogénie. En outre de nombreuses espèces 
ont un régime alimentaire diversifié qui implique que leur niveau trophique moyen est 
fractionnaire. Ainsi on peut imaginer qu’à l’échelle de l’écosystème tous les niveaux 
trophiques existent (avec une certaine limite bien évidemment) et donc que la biomasse se 
répartit de manière continue en fonction du niveau trophique t  (fig. 2a).  

Pensé et développé par Didier Gascuel (Gascuel, 2005,Gascuel et Pauly, in press), le 
modèle EcoTroph a pour idée principale que la biomasse peut être vue comme se propageant, 
pour les organismes de niveau trophique supérieur ou égal à 2, de manière continue. Ainsi, un 
écosystème tout entier peut être assimilé du point de vue trophique à un jet de biomasse se 
propageant le long de l’échelle trophique (fig. 2a et 2b). La distribution de biomasse en 
fonction du niveau trophique est modélisée en considérant des petites classes trophiques, 
conventionnellement de longueur Dt = 0.1 . 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 

 
 
 
 

 
 
  1.2.2. Equations de base du modèle 
 

Le modèle EcoTroph est essentiellement basé sur des équations de flux couramment 
utilisées en physique (mécanique des fluides, flux de particules et loi de Fick, flux de chaleur 
et loi de Fourier, flux de charges et loi d’Ohm…) dont certains paramètres ont été 
adaptés/modifiés afin de  pouvoir représenter des phénomènes biologiques/écologiques. 
Seules quelques équations de bases nécessaires à la compréhension du travail sont présentées 
ici. 

Figure 2a Schéma du fonctionnement trophique d'un écosystème 
selon EcoTroph: distribution théorique de la biomasse le long de 
l'échelle trophiqueet transferts trophiques impliqués (d'après 
Gascuel et al., 2009) 

Figure 2b Le jet d'eau de Genève, 
illustrant le concept de flux de biomasse 
(d'après Gascuel et al., 2009) 
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�  La biomasse :  un flux divisé par une vitesse 
 

En physique, si l’on considère comme système une section de jet d’eau, la quantité 
d’eau présente dans cette section (m3) se calcule en divisant le flux (m3.s-1) par la vitesse  
(m.s-1) le tout multiplié par la longueur de la section (m). Par analogie, on peut remplacer la 
quantité d’eau par une biomasse B (t ) dans une section de niveau trophique (Dt) et on obtient 
l’équation de biomasse (4) : 

 
                               (4) 

 
où Bt est la biomasse présente dans la classe trophique [t , t + Dt [, Ft  est le flux 

moyen de biomasse passant à travers la section [t , t + Dt [(t.an-1)et Dt/Dt la vitesse moyenne 
de ces flux dans cette section (TL.an-1).                                                                                                

 
�  Equation de flux 

 
Basé sur l’intégration d’une équation différentielle, la deuxième équation principale du 

modèle ou équation du flux s’écrit  (5) : 
 

(5) 
 

où mt  correspond à la perte naturelle de flux de biomasse dans la section [t , t + Dt [ et j t  la 
perte de flux de biomasse due à la pêche dans cette même section. 
 
 Il est important de noter que cette équation fait apparaître le terme d’efficience de 
transfert entre niveaux trophiques (exp(-mt )) (cf. partie 4). 
 

�  Cinétique de flux 
 

La vitesse de flux Dt/Dt exprime la cinétique des transferts au sein des réseaux 
trophiques. Ainsi les transferts des proies aux prédateurs sont généralement rapides dans les 
bas niveaux trophiques et beaucoup plus lents pour les hauts niveaux (Gascuel et al., 2008). 
Lorsqu’on dispose d’un modèle Ecopath (comme c’est la cas dans la présente étude) la vitesse 
du flux peut être calculée comme suit (6) :  
  

Dt / DDt / DDt / DDt / Dt = Ft.Dt / BtFt.Dt / BtFt.Dt / BtFt.Dt / Bt  = (P / B)tttt                                                                                       (6) 
 
 

�  Equation des captures 
 

Cette équation est utilisée pour analyser l’impact de la pêche sur la biomasse et la 
production des écosystèmes. De manière simplifiée on obtient la relation suivante entre les 
captures (Y en t.an-1), la mortalité par pêche (F en an-1) , la perte de flux de biomasse due à la 
pêche (j  en TL-1), la biomasse (B en t) et la production (P en t.TL.an-1) : 

 
Y = jjj j .P = F.B                                                                                                               (7) 
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�  Ecopath et EcoTroph : comparaison 
 

Les deux modèles Ecoptah et EcoTroph représentent tous les deux le fonctionnement 
trophique des écosystèmes aquatiques. Leurs conceptualisations sont assez différentes mais on 
constate qu’ils fonctionnement souvent sur des paramètres représentant des phénomènes 
biologiques identiques. Il est aussi possible de relier les deux approches (Tableau 1). 

 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
 

Globalement, Ecopath et EcoTroph modélisent les mêmes phénomènes et diffèrent 
surtout par leurs paramètres. Le premier nécessite une valeur de chaque paramètre (B, P/B, 
Q/B, DC) caractérisant chacune des boîtes trophiques alors qu’EcoTroph est basé sur des 
paramètres exprimés comme des fonctions continues du niveau trophique (B(t ), (P/B)(t) ). De 
plus le modèle EcoTroph ne requiert pas directement de données de composition alimentaires 
souvent peu fiables et/ ou manquantes, il réduit ainsi le nombre de paramètres nécessaire 
souvent problématique. 

 
 
  1.2.3. L’outil EcoTroph  
 
 Etant complémentaire du modèle EwE, EcoTroph a été développé comme un plug-in 
de la version 6 du logiciel EwE (Gascuel et al., 2009). Plusieurs routines sont maintenant 
disponibles permettant ainsi de travailler avec EcoTroph en complément ou non d’un modèle 
Ecopath. 
 
 
 
 
 
 

Tableau 1Comparaison des modèles Ecopath et EcoTroph (d'après Gascuel et al., 2009) 
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Dans ce travail seules les routines ET-Transpose et ET-Diagnosis ont été utilisées, la 
première permettant la construction de spectres trophiques et la deuxième de simuler 
différents efforts de pêche sur l’écosystème considéré. D’autres routines sont également 
utilisables notamment pour étudier les écosystèmes de façon dynamique (prise en compte des 
séries temporelles comme dans Ecosim) (fig.3). 

 
 
 

 
  1.2.4. Construction de spectres trophiques 
 

Le spectre trophique (de biomasse, ou production, ou capture…) est la simple 
représentation graphique de la variable considérée en fonction du niveau trophique. Cette 
distribution est aussi la variable d’entrée des simulations. La construction des spectres 
trophiques est donc la base de l’outil et peut être réalisée via la routine ET-Transpose. Pour 
construire un spectre de biomasse il suffit d’avoir les biomasses moyennes par niveau 
trophique moyen d’un écosystème (ce qu’il est possible de récupérer en sortie de modèle 
Ecopath par exemple). Ensuite chaque biomasse est répartie log-normalement autour de sa 
moyenne (prise en compte de la variabilité intra-groupe du niveau trophique). Enfin le spectre 
de biomasse est obtenu comme étant la somme de toutes les distributions (fig.4). 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Figure 3 Fonctionnement de l'outil EcoTroph (d'après Gascuel et al., 2009) 
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1.2.5. Etude de sensibilité des spectres trophiques 
 

Lors de cette étape de construction du spectre, l’utilisateur peut choisir soit l’une des 
deux méthodes calculant l’écart-type des distributions soit les fixer manuellement lui même. 
Par défaut le modèle assume que la variabilité du niveau trophique d’un groupe augmente log-
linéairement avec le niveau trophique moyen. La pente de cette relation est ensuite utilisée 
pour calculer l’écart-type de la répartition de chaque groupe via un paramètre de lissage 
« Smooth » fixé par défaut à 0.07 et modifiable par l’utilisateur. Sinon, il peut choisir de 
considérer la racine carrée de l’index d’omnivorie de chaque groupe comme écart-type de la 
répartition log-normale. L’index d’omnivorie (Omnivory Index OI en anglais) étant un 
paramètre introduit par Pauly en 1987 dans la version initiale d’Ecopath dont la racine carrée 
est l’erreur standard d’un niveau trophique (Pauly et Watson, 2005). Cet index mesure 
l’incertitude de la valeur du niveau trophique principalement due à l’omnivorie et à la 
variabilité des échantillonnages d’où l’idée de cette méthode de lissage.  
 

Figure 4 Illustration du fonctionnement de la routine ET-transpose permettant la construction de spectres trophiques 
(exemple de la construction du spectre de biomasse de l'écosystème des Galápagos) 
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Spectres de biomasse pour l'écosystème de la mer 
arabique
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Analyse de sensibilité du spectre de biomasse de l' écosystème 
des îles Aléoutiennes au paramètre de lissage
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Figure 5  Analyse de sensibilité du paramètre Smooth dans la construction des spectres 

Figure 6  Comparaison des deux méthodes de lissage pour la construction du spectre de biomasse 
de l'écosystème des îles Aléoutiennes 
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 On observe qu’une diminution du paramètre de lissage fixé par défaut à 0.07 accentue 
en quelque sorte les formes du spectre et que l’utilisation d’une faible valeur de Smooth 
produirait un spectre assez différent de celui construit par défaut (fig.5). 
 Même si dans le cas de la mer arabique le spectre de biomasse construit par la 
méthode de l’index d’omnivorie suit une tendance similaire à celui obtenu par la méthode 
standard, les deux spectres sont assez différents (fig.6). Ces spectres sont censés représenter le 
comportement trophique des écosystèmes et cela montre qu’il faut rester prudent sur leurs 
utilisations et interprétations sans remettre en cause leurs intérêts. 
 Le paramètre de lissage utilisé par défaut (Smooth=0.07) a été choisit à partir des rares 
données de variabilité des niveaux trophiques dans la littérature scientifique (notamment 
Chassot et al., 2008, d’après Gascuel com. pers.). Tous les spectres de la présente étude sont 
construits avec cette valeur par défaut . Enfin notons qu’ils sont souvent représentés 
graphiquement dans leurs valeurs log transformées (logarithme népérien) qui accentue et rend 
plus lisible la forme des spectres. 
 

1.3. Les données de l’étude : une vision à l’échelle mondiale 
 

Le travail de méta-analyse s’appuie sur une collecte de données conduite à l’échelle 
mondiale. Ces données correspondent toutes à des sorties de modèles Ecopath publiés dans la 
littérature scientifique. Au nombre de 57 (Annexe 1), les modèles sont sélectionnés dans le 
soucis de considérer des écosystèmes marins très divers en taille, en situation géographique, 
en type de milieux etc…Même si l’influence nord américaine est facilement observable 
(beaucoup de modèles concernent des écosystèmes nord américains) on peut trouver des 
modèles Ecopath représentatifs d’écosystèmes de diverses régions du monde (fig.7). La liste 
des modèles considérés et le références correspondantes sont précisées en Annexe 1. 
 

 
 

 Figure 7 Carte des 57 écosystèmes (points rouges) pris en compte dans l'étude 
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Une fois ce travail de recherche bibliographique effectué, les spectres de biomasse (B), 
production (P=(P/B).B), consommation (Q=(Q/B).B), capture (Y), mortalité par pêche 
(F=Y/B) et de pertes dues à l’exploitation (j= Y/P) sont construits via la routine ET-Transpose 
(fig.3) du modèle EcoTroph constituant ainsi les données de base des analyses futures. Enfin, 
notons qu’il n’est possible de récupérer les données de captures que pour 39 écosystèmes. Les 
analyses de l’impact de la pêche sont donc seulement réalisées à partir de ces derniers. 

 
 
2. Vers une typologie du fonctionnement trophique des écosystèmes marins ? 
 

2.1. Matériel et méthode 
 
Cette première partie à proprement parler du travail de méta-analyse a pour but de 

répondre à la question suivante : peut on faire une typologie du fonctionnement trophique des 
écosystèmes marins via leurs spectres trophiques ?  
 

Pour ce faire, les 57 spectres de biomasse, de production et de consommation sont 
utilisés constituant ainsi les données de base de l’analyse. 

Premièrement une classification est réalisée par une approche purement statistique. 
Dans le même état d’esprit que Bozec (Bozec et al., 2005), l’Analyse en Composantes 
Principales (ACP) est utilisée pour différencier les spectres classés ensuite par types. 

 
 
 

Figure 8 Illustration de la méthode statistique utilisée pour comparer la forme des spectres 
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 Dans le soucis de synthétiser l’information présente dans les trois paramètres clés du 
fonctionnement trophique d’un écosystème que sont la production, la consommation et la 
biomasse, tous les spectres (P, Q et B pour 2< TL< 6) sont récupérés pour chacun des 57 
écosystèmes (= 57 individus) et définissent les variables actives d’une ACP (une variable 
pour chaque classe trophique de chaque paramètre B, P et Q). Des données telles que la 
température moyenne de la surface de l’eau, la biomasse totale de l’écosystème, la production 
primaire, le type à priori d’écosystème (etc.) sont introduites comme variables illustratives 
afin d’aider à l’interprétation (fig.8). Cette première étape réalisée à l’aide du logiciel libre R 
(www.r-project.org/) et du package FactoMineR (Lê et al., 2008). Une CAH est ensuite 
effectuée sur le résultat de l’ACP. Cette démarche de mise en œuvre conjointe d’une analyse 
factorielle et d’une CAH  permet d’éliminer la variabilité contenue dans les axes à faible 
inertie et qui peut être assimilée à du bruit.  
 Parallèlement, une classification a priori est conduite afin de compléter et d’aider à 
l’interprétation de l’étude précédente. Pour cela, les écosystèmes sont regroupés par types 
(détroit, lagon, récif rocheux, côtier, baie fermée, pélagique, mer de plateau continental, 
upwelling et récif corallien) puis les spectres moyens de chaque groupe sont calculés. 
 

2.2. Résultats 
 

�  Interprétation de l’analyse factorielle 
 

 La typologie obtenue par l’étude statistique  permet de mettre en évidence 7 classes 
principales (Annexe 2.1.). Comme on peut le voir 65% de l’inertie est contenue dans l’axe 1 
et 16% dans l’axe 2 (fig.9). Contenant 81% de l’inertie, le plan axes1-2 permet à lui seul 
d’expliquer la plupart de l’information. L’analyse met en évidence trois classes « extrêmes » 
(classes 1, 2 et 7) représentées par un nombre faible d’individus (i.e. 1, 2 et 2 écosystèmes) 
(fig.9). Ces types d’écosystèmes particuliers se détachent d’autres beaucoup plus proches 
entre eux (classes 3, 4, 5 et 6) et représentés par un nombre plus important d’individus (i.e. 6, 
6, 29 et 11 écosystèmes). L’interprétation des axes permet de caractériser ces types par des 
facteurs écologiques simples (biomasse totale, production primaire, consommation des 
premiers niveaux, température de l’eau, niveau trophique moyen, efficience de transfert 
moyenne). Ainsi, les écosystèmes de la classe 2 sont plutôt chauds et productifs mais 
possèdent une efficience de transfert moyenne assez faible alors que ceux de la classe 7 sont 
plus tempérés et à forte efficience de transfert moyenne. 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Figure 9 Interprétation du premier plan 
factoriel (axes 1 et 2) de l'ACP 
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�  Une classification des spectres ? 
 

La classification met en évidence différentes formes de spectres (fig. 10). 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
 
 
 
 
 
 

Figure 10 Tracé des spectres de biomasse (a), de production (b) et de consommation (c) par classes 
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Le tracé des spectres (fig.10) met en exergue plusieurs choses. Tout d’abord on 
constate que globalement la forme des spectres de biomasse, de production et de 
consommation est similaire pour une classe donnée (fig.10 a, b et c). On peut même penser 
que l’utilisation d’un seul type de spectre est suffisante pour différencier les écosystèmes. 
Cependant, dans le détail les spectres sont différents et représentent chacun des paramètres 
écologiques clés du fonctionnement trophiques qui ont une interprétation différente. Ainsi, 
concernant par exemple la classe 7, on observe pour les trois spectres des variations 
similaires. En regardant de plus près on constate un pic de biomasse pour un niveau trophique 
de 3.25 (fig.10a), un pic  de production plus marqué pour 3.75. Les pics observés ne sont donc 
pas situés au même endroit sur l’échelle trophique pour B, P et Q (fig.10 a, b et c) et peuvent 
correspondre à des organismes (pêchés ou non) différents modifiant l’interprétation du 
phénomène. Enfin, on retrouve les 3 classes (1, 2 et 7) mises en évidence précédemment qui 
ont bien des spectres et donc des caractéristiques trophiques particulières. En outre, des 
différences observables sont également bien présentes pour les 4 autres classes plus proches 
sur le plan factoriel (fig.9). Par exemple, les spectres de la classe 2 sont les seuls à présenter 
un creux assez net dans les bas niveaux trophiques. 

 
 Le deuxième travail de classification effectué (classification a priori) permet de 
compléter cette première approche. 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Figure 11a  Tracé des spectres moyens de biomasse par types "a priori"  
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Quand on trace les spectres moyens de biomasse (fig.11a), des différences sont une 

nouvelle fois observables. Par exemple deux types d’écosystèmes (lagon et côtier) ont une 
biomasse qui diminue assez vite pour les hauts niveaux trophiques. Cela peut s’expliquer par 
une faible efficience à ces niveaux de l’échelle trophique.  

La forme des spectres et la confrontation des résultats de l’ACP (fig.11b) mettent en 
évidence certains types de fonctionnement de façon assez claire. Ainsi, le groupe 7 
correspondrait à des récifs rocheux (Galápagos et Baie de Calvi) et est caractérisé par des 
fortes biomasses pour tous les niveaux trophiques et une forte efficience de transfert. Le 
groupe 2 est représentatif d’écosystèmes type lagons avec une forte biomasse pour les bas 
niveaux et une faible biomasse des hauts niveaux notamment du à une faible efficience de 
transfert.  Le groupe 1 correspond à un écosystème côtier (mangrove) caractérisé par une très 
faible biomasse et une faible efficience de transfert. Cependant, ce groupe très particulier 
représenté uniquement par un écosystème influence fortement les résultats. En effet, le spectre 
moyen écosystèmes côtiers (classification a priori) montre que les faibles biomasses et 
efficiences de transfert ne sont pas aussi marquées dans tous les écosystèmes côtiers que dans 
l’écosystème de mangrove constituant le groupe1. On constate par ailleurs que l’ACP sépare 
bien les écosystèmes pélagiques (fig.11b). Ces derniers semblent être caractérisés par une 
biomasse assez faible surtout dans les bas niveaux trophiques et un déficit de biomasse autour 
du niveau trophique 2.5 associés à une efficience de transfert moyenne. Le groupe 4 est 
composé en partie d’écosystèmes pélagiques (Pacifique Centre, Nord Pacifique) et est celui 
qui est le plus proche de ce type d’écosystème. Les autres groupes apparaissent comme étant  
proches les uns des autres, ce qui se ressent sur la forme des spectres parfois difficiles à 
différencier. 

  
 
 
 
 
 

Figure 11b  Position des types a priori sur le plan factoriel (1-2) de l'ACP 
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2.3. Discussion 
 

Les résultats obtenus lors de cette première analyse amènent à de nouvelles questions. 
Tout d’abord, la méthode statistique utilisée peut être discutée. Différentes méthodes 

d’analyses de données ont été testées. En particulier, une Analyse Factorielle Multiple 
(Escofier et Pagès, 2008) sur les spectres de biomasse, de production et de consommation en 
actifs suivie d’une CAH donne des résultats similaires en terme de classification (Annexe 
2.4.). On peut donc penser que la méthode utilisée a bien joué son rôle de tri des spectres. De 
même des analyses menées séparément sur chacune des variables B, P et Q ont conduit à des 
résultats voisins.  

Ensuite, se pose le problème de classification à proprement parler. En effet, on constate 
qu ‘il peut être parfois difficile de classer les écosystèmes a priori. Pour ce faire, il est possible 
d’utiliser des critères physiques (courants, température, salinité), morpho-géographiques 
(lagon, baie fermée, détroit) ou d’autres plus spécifiques (récif corallien, récif rocheux). 
Cependant, certains écosystèmes peuvent appartenir à plusieurs classes à la fois. Par exemple, 
un des écosystèmes utilisé a été classé en lagon alors qu’il aurait également pu être mis en 
récif corallien. On peut en outre supposer que certains écosystèmes a priori totalement 
différents peuvent avoir un fonctionnement trophique très proche. 

Enfin, la dernière difficulté et non des moindres concerne les modèles Ecopath utilisés. 
Aujourd’hui il n’y a pas de moyens fiables qui permettent de contrôler la qualité d’un modèle 
Ecopath. Cette qualité dépend beaucoup des données disponibles, de la personne qui a conçu  
le modèle et de la question à laquelle il est censé répondre. On peut penser que dans certains 
cas les modèles Ecopath donnent une image faussée du fonctionnement de l’écosystème et ce 
notamment à cause des données biologiques nécessaires à leurs construction souvent 
insuffisantes. Il serait sans doute fort informatif de donner le même écosystème à étudier avec 
exactement les mêmes données à plusieurs personnes accoutumées au modèle EwE pour voir 
l’influence de la personne sur le résultat. 

En définitif, les écosystèmes peuvent certainement être classifiés selon leur 
fonctionnement trophique mais la première tentative effectuée ici n’est que partiellement 
concluante. Certaines des classes apparaissent très hétérogènes avec des caractéristiques de 
fonctionnement mal définies ou difficiles à interpréter. A l’inverse certains résultats 
marquants émergeant mériteront sûrement d’être confirmés. On citera en particulier : la forte 
biomasse et efficience de transfert des récifs rocheux, la faible efficience de transfert des 
lagons… 

 
 
3. Analyse de l’impact de la pêche 
 

3.1. Une vision à l’échelle de l’écosystème 
 

Le modèle EcoTroph a été développé pour analyser et simuler les impacts de la pêche 
sur les écosystèmes de manière très synthétique (Gascuel et al., 2008). Trois spectres 
différents rendent possible une vue de l’exploitation à l’échelle de l’écosystème. Le spectre 
des captures (Y) offre une vision des captures le long de l’échelle trophique, il illustre ainsi la 
partie qui est tirée de chaque niveau en terme de capture. La proportion de biomasse capturée 
est le résultat direct des engins de capture mise en œuvre et donc de la pression de pêche 
exercée à chaque niveau trophique. Le spectre de l’effort de pêche (F = Captures/Biomasse) 
montre quels sont les niveaux trophiques ciblés par la pêche . Néanmoins, une pression 
identique n’a pas les mêmes effets en fonction du niveau trophique capturé. Une mortalité de 
0.2 peut par exemple correspondre à une pression très intense (possiblement une sur-
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exploitation) pour des prédateurs supérieurs, tandis qu’elle correspondra à une pression 
modérée pour des niveaux intermédiaires. C’est aussi le spectre de perte de biomasse due à 
l’exploitation (j  = Captures/Production) qui mesure l’impact réel de l’exploitation sur le 
niveau trophique considéré et par suite sur le fonctionnement trophique de l’écosystème. 
Rappelons que dans les modèles trophiques type Ecopath ou EcoTroph, la notion de 
production mesure la création de biomasse (implicitement par croissance ou reproduction) ; il 
s’agit d’une production brute, contrairement à la notion de dynamique des populations mono-
spécifique, où la notion de fonction de production correspond à une production nette, une fois 
déduit un terme de mortalité naturelle. Autrement dit un groupe Ecopath ne peut se maintenir 
que si sa production P est suffisante pour compenser au moins la mortalité naturelle. 

 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
 

 
 
 Ces spectres varient beaucoup selon l’écosystème considéré et permettent de définir 
différents patterns d’exploitation (fig.12). Par exemple, en Mer de Chine Est les bas et 
intermédiaires niveaux trophiques (autour de 2.5 et 3.5 respectivement) sont fortement ciblés 
(F proche de 0.8 an-1). Dans ce cas, ceci est principalement du à des importantes pêcheries de 
crevette (TL=2.5) et de sabre (TL=3.5). Même si la grande majorité des captures provient des 
bas niveaux ce sont les niveaux intermédiaires, moins abondants et moins productifs que les 
bas niveaux, qui sont les plus impactés par l’exploitation (où plus de 50% de la production 
annuelle est capturée). Aux Îles Féroé, la pêche cible les plus hauts  niveaux (TL>4) avec un 
effort modéré (F<0.2) mais provoque un fort impact sur la biomasse et la production de ces 
niveaux correspondant aux prédateurs supérieurs. En Islande, le cas étudié est caractérisé par 

Figure 12 Trois patterns d'exploitation différents (Mer de 
Chine Est, Mer d'Islande en 1950 et Îles Féroé) 
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un ciblage relativement précis autour de 3.8 (pêcherie de morue) mais modéré (F autour de 
0.2) qui a un très fort impact sur la production de ce niveau et par conséquence la production 
de cette écosystème d’eaux froides. 
 
  

3.2. Une approche par simulation 
 

�  EcoTroph et simulations d’efforts de pêche 
 

Des simulations sur des écosystèmes virtuels ou réels ont déjà été réalisées via le 
modèles EcoTroph afin de comprendre le comportement de certains spectres et donc de 
certains phénomènes écologiques et halieutiques sous jacents face à l’exploitation (Gascuel et 
Pauly, in press). 
 
 

 

 
 

Les résultats dépendent des paramètres de contrôle des relations fonctionnelles 
prédateur/proie (a  coefficient de contrôle top-down et g paramètre de forme) et d’entrée de 
biomasse (b coefficient de contrôle d’entrée de biomasse) du modèle.. Globalement une 
augmentation de l’effort de pêche provoque une diminution de biomasse de l’écosystème et 
une augmentation des captures (fig.13). On montre que les niveaux trophiques élevés sont les 
premiers à être sur-exploités et qu’une pression de pêche trop intense conduit à une sur-
exploitation de l’écosystème entier, avec des Y qui tendent vers 0 pour F ¥ . Ces simulations 
mettent également en exergue le fait que la pêche à pour effet principale de diminuer le 
niveaux trophique moyen d’un écosystème et donc des captures réalisés sur ce dernier (fishing 
down marine food web effect (Pauly et al., 1998)). 

 
 Via sa routine ET-Diagnosis, le modèle EcoTroph est ici utilisé pour étudier l’impact 
de la pêche dans différents cas (utilisation de tous les paramètres de contrôle dans leurs 
valeurs par défaut, a=0.4, g=0.5 et b=0.2). Ces simulations visent notamment à avoir une 
vision globale de l’impact de la pêche et non pas à étudier en détail un écosystème particulier. 
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Figure 13 Effets de l'augmentation de l'effort de pêche sur le spectre de biomasse (à gauche) et le spectre des captures (à droite) 
(d’après Gascuel et al., 2009) 
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�  Etude de l’impact de différents patterns d’exploitation sur l’écosystème ‘moyen 
mondial’ 

 
 Dans un premier temps, différents patterns d’exploitation sont simulés et appliqués à 
un écosystème théorique représentant l’écosystème moyen mondial des modèles Ecopath 
utilisés en données (fig.14 et 15). Trois scénarios sont considérés : (a) le pattern d’exploitation 
moyen mondial, (b) une exploitation ciblant les bas et intermédiaires niveaux trophiques (i.e. 
crevette, mollusques, crabes, poissons herbivores, juvéniles… et céphalopodes, petits et 
moyens pélagiques ou démersaux…) et (c) un dernier scénario où les hauts niveaux 
(prédateurs supérieurs) sont également ciblés (fig.15).  
 

 
 Les spectres de biomasse et de biomasse accessible à l’exploitation de l’écosystème 
mondial moyen (fig.14) ainsi que la sélectivité de la pêche déduite (S=Bacc/B) montrent que 
presque tous les hauts prédateurs sont exploités (la sélectivité tendant rapidement vers 1 à 
partir du niveau trophique 3.5) et que la principale biomasse non exploitée se trouve dans les 
bas niveaux.  

Si on se fie à l’étude de Stergiou et Karpouzi (Stergiou et Karpouzi, 2002) dans 
laquelle les niveaux trophiques des poissons méditerranéens sont étudiés. Le premier mode 
simulé à 2.25 correspondrait à des omnivores se nourrissant principalement de matière 
végétale, le deuxième mode à 3.25 à des omnivores préférant les sources d’alimentation 
animales et le dernier mode à 4.5 à des carnivores plus axés sur les poissons et le 
céphalopodes dans leur alimentation. Notons cependant qu’au moins aux 2 premiers modes se 
rajoutent sûrement des crustacés et des mollusques.  
 
 
 
 

Figure 14 Spectres moyens de la biomasse et de la biomasse accessible (pêchable) pour les 39 
écosystèmes de cette étude (à gauche) et sélectivité déduite (à droite) 
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Figure 15 Effets de différents patterns d'exploitation (a. pattern mondial moyen, b. et c. patterns simulés par somme 
de gaussiennes) 

a 

b 

c 
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Aujourd’hui presque tous les niveaux trophiques sont ciblés à l’échelle de 
l’écosystème avec un effort important (F> 0.2) sur les hauts niveaux représentant des espèces 
très recherchées sur le marché et souvent à fortes valeurs ajoutées (thon, morues par exemple) 
(fig.15a). Les bas niveaux apparaissent être plus facile à exploiter (d’où des captures plus 
importantes pour ces niveaux) et plus résilients que les hauts niveaux (fig.15 a , b et c). 
 
 Le fort taux d’exploitation des bas niveaux et des niveaux intermédiaires provoque une 
diminution plus rapide de la biomasse totale pour les patterns (b) et (c) que pour le (a) (fig.16 
à droite). La biomasse des prédateurs (TL>3.5) est très sensible à la pêche et décroît 
rapidement avec une augmentation de l’effort de pêche et ce pour les trois scénarios (fig.16 à 
gauche). L’effort de pêche le plus important et le plus homogène envers les hauts niveaux du 
scénario (a) permet des captures de prédateurs supérieurs plus importantes que dans les cas 
(b) et (c). Néanmoins une surexploitation des hauts niveaux trophiques peut être simulée dans 
les trois cas mettant une nouvelle fois en évidence la fragilité de ces organismes vivants face à 
la pêche (fig.16). Enfin, les captures totales montrent qu’il est encore possible de pêcher plus 
en ciblant les bas niveaux encore très abondants (petits pélagiques, crevettes, mollusques…). 
 
 
 
 
 

Figure 16  Impact de l'augmentation de l'effort de pêche sur les biomasses (haut) et 
les captures (bas) : pour l'écosystème entier (à droite) ou les prédateurs supérieurs (à 
gauche). Les courbes a, b, et c correspondent aux scénarios de la figure 15. 
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�  Réactions de différents écosystèmes face à l’exploitation 
 
Dans ce deuxième jeu de simulation, le ciblage mondial moyen (fig.15a) a été appliqué à 

trois écosystèmes aux fonctionnements trophiques totalement différents : 
 
- Le Lac Nokoué au Bénin (d) (lagon, type 2) présentant une forte abondance des bas niveaux 
trophiques 

 
- Le nord du courant Humboldt pendant une période La Niña au Pérou (e)(upwelling, type 6) 
très abondant autour du niveau trophique 2.5 (Anchois) 
 

 
- La mer de Cantabrie en Espagne (f) ( mer de plateau continental, type 6) à la biomasse 
relativement importante pour les hauts niveaux trophiques. 
 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Figure 17  Effets du pattern mondial moyen d'exploitation (cf fig. 15a) sur trois écosystèmes aux 
fonctionnements trophiques différents (d. le Lac Nokoué, e. le nord Humboldt et f. la mer de Cantabrie) 

d 

e 

f 
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Etant donné la forte abondance des bas niveaux trophiques (poissons omnivores axés 
sur les sources de nutrition végétales), l’écosystème du Lac Nokoué (fig.17d) permet de fortes 
captures (d) alors que l’upwelling au Pérou présente des captures simulés plus faibles et 
centrées autour de 2.5 (Anchois) (fig.17e). Enfin, l’écosystème de la mer de Cantabrie semble 
pouvoir produire par simulation des fortes captures vers 2.8 (sardine et anchois) et vers 3.8 
(chinchard et poissons démersaux) dues à un important effort de pêche couplé à une relative 
abondance sur ces niveaux (fig.17f). 
 Les ratios des captures pour différents niveaux montrent que dans tous les cas une 
surexploitation des prédateurs supérieurs peut être simulée (fig.17 à droite). L’écosystème du 
Pérou se retrouve très vite en surexploitation et ce pour tous les niveaux y compris les bas. La 
mer de Cantabrie semble être un écosystème très sensible dans ses hauts niveaux trophiques 
(spectre de biomasse fortement perturbé à partir d’un niveau trophique de 3) ayant pour 
conséquence une surexploitation rapide de ces derniers. Une nouvelle fois, les simulations 
montrent qu’il est possible de pêcher plus en pêchant les bas niveaux plus abondants. 
Cependant, l’upwelling du Pérou est déjà en pleine exploitation pour tous ses niveaux 
trophiques et contrairement aux autres cas étudiés une augmentation des captures des bas 
niveaux paraît impossible.  
 

3.3. Discussion 
 

En s’appuyant sur les spectres des captures (Y), d’effort de pêche (F), de perte de flux de 
biomasse due à l’exploitation (j ) et les simulations d’effort de pêche, le modèle EcoTroph 
permet un certain diagnostic de l’impact de la pêche sur l’écosystème tout entier. Même si 
chaque écosystème est particulier et devrait être réétudié en jouant sur les trois paramètres de 
contrôle du modèle (a, g, b), les simulations réalisées dans ce travaille font ressortir deux 
choses importantes : les hauts niveaux trophiques sont largement ciblés avec un effort 
important et sont au moins en pleine exploitation, il est possible de pêcher plus en ciblant les 
bas niveaux trophiques encore très abondants mais ce ciblage a des effets significatifs sur la 
biomasse de l’écosystème (et sur les niveaux trophiques non montrés ici). 

 
Dans une optique de gestion, on peut se demander comment faut-il exploiter un 

écosystème pour respecter l’Approche Ecosystémique des Pêches d’un point de vue 
trophique ? Quel est le bon ciblage des niveaux trophiques pour un écosystème ? Quel est le 
niveau de perturbation acceptable d’un écosystème ? Sans prendre en compte les facteurs 
économiques et sociaux non étudiés ici mais étudiés avec des modèles de co-viabilité (Cury et 
al., 2005, Doyen et al., in press., Baumgärtner et Quaas, in press.), on constate que le simple 
aspect écologique est relativement complexe. En effet chaque écosystème est différent et 
répond différemment à l’exploitation. On pourrait penser qu’il faudrait mieux pêcher les 
niveaux abondants, mais cela diminuerait considérablement la biomasse des bas niveaux 
notamment ce qui aura forcément un impact sur les hauts niveaux déjà fragiles. Enfin, même 
si l’on savait comment bien cibler un écosystème, il faudrait retranscrire cela en méthodes de 
pêches concrètes. Les pêcheurs travaillent avec des engins de pêche présentant des sélectivités 
intra et interspécifiques plus ou moins définies. Dans la majorité des cas la sélectivité intra 
spécifique se fait via la taille (taille des mailles par exemple) alors que la sélectivité inter 
spécifique se fait via l’engin où la pratique de la pêche (choix des zones ou des saisons de 
pêches par exemple). Il faudrait donc retranscrire un ciblage d’écosystème en espèces et/ou 
tailles de poissons correspondant aux niveaux trophiques à pêcher. Cela en s’assurant que ce 
soit concrètement réalisable sur le terrain et que la perturbation du fonctionnement trophique 
forcément induite par l’activité de pêche reste dans acceptables dans les limites que l’on se 
serait fixé. 
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4. Un modèle générique empirique de l’efficience de transfert 
 

4.1. L’efficience de transfert 
 

L’efficience de transfert ou transfert efficiency (TE) en anglais correspond à la 
proportion de la production passant d’un niveau trophique i au niveau i+1. Lorsqu’il s’agit 
d’étudier le fonctionnement trophique des écosystèmes on comprend vite l’intérêt de ce 
paramètre écologique clé. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Une analyse succincte de sensibilité du flux de biomasse en fonction de trois valeurs 
de l’efficience de transfert (i.e. 0.07, 0.10 et 0.15) (fig.18) illustre à quel point les spectres de 
production (et par suite, de biomasse) peuvent être sensibles à ce paramètre. Un faible 
efficience de transfert diminuant le flux de biomasse par rapport à la référence et inversement 
pour une forte efficience de transfert. 
 

Sous EcoTroph, on peut distinguer deux efficiences de transferts : 
 

- l’efficience de transfert brute : ET brute = exp(- (m+j)) = (Pt+Dt / Pt ) 1/Dt 

- l’efficience de transfert nette ET nette = exp(- m) = exp(j ) .  (Pt+Dt / Pt ) 1/Dt
 
 

-  
m étant la perte naturelle de flux de biomasse et j  la perte due à la pêche, l’efficience de 
transfert nette correspondant à celle utilisée dans d’autre approches trophiques (Jennings et 
Blanchard, 2004,Chassot et al., 2007, Jennings et al., 2008). 
 
 

4.2. Vers un modèle générique empirique de l’efficience de transfert 
 
�  Les données 
 
L’efficience de transfert brute est calculée pour les 57 écosystèmes à partir des spectres de 

production alors que l’efficience de transfert nette ne peut être calculée que pour les 39 
écosystèmes pour lesquels des données de captures peuvent être récupérées. 

 

Figure 18 Effet de l'efficience de transfert moyenne sur le flux de biomasse 
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Le tracé du logarithme népérien  de l’efficience de transfert nette (- m)) met en exergue 
plusieurs choses (fig.19). On constate tout d’abord une variabilité assez importante entre les 
niveaux 2 et 3 qui s’amenuise ensuite. Il apparaît qu’en moyenne -m et par conséquent 
l’efficience de transfert nette décroît jusqu’au niveau 2.2 puis croît jusqu’au niveau 3 pour 
enfin décroître de nouveau. Ces variations s’expliquent notamment par des apports de 
production qui a priori seraient plutôt situés entre les niveaux trophiques 2 et 3 (organismes 
omnivores à préférence végétale). Enfin, les mêmes variations sont observables et ce dans les 
mêmes ordres de grandeur pour l’efficience de transfert brute. 
 
 

�  Le modèle générique empirique 
 

Le graphique des efficiences en fonction du niveau trophique (fig.19) laisse penser que le 
logarithme népérien de l’efficience de transfert décroît de manière linéaire à partir d’un 
niveau trophique de 3. Il est donc choisit de modéliser l’efficience de transfert pour les 
prédateurs (TL>3, omnivores à préférence animale et carnivores) à l’aide de modèles linéaires 
(ajustement par les moindres carrés). Compte tenu de l’impact potentiel de la température sur 
les processus biologiques on teste l’introduction de ce paramètre dans le modèle. 

 
 

                                                Tableau 2 Modèles linéaires ajustés 

Modèle n R² R² ajusté m a b 
ln(ET brute) = m + a*TL + b*T 1 197 0.33 0.32 8.22 -2.71 -0.07 
ln(ET brute) = m + a*TL 1 197 0.28 0.28 6.88 -2.71   
ln(ET nette) = m + a*TL + b*T 819 0.28 0.28 7.39 -2.50 -0.06 
ln(ET nette) = m + a*TL 819 0.26 0.26 6.43 -2.50   

 
 

Figure 19 Tracé des données (logarithme népérien  de l’efficience de transfert nette) et de la moyenne 
correspondant à (-mmmm) (mortalité naturelle) en gris 
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Dans tous les cas on constate que les modèles permettent d’expliquer environ 30% de la 
variabilité des données et semblent être assez robustes (tableau.2).  

 
Concernant l’efficience de transfert nette les modèles expliquent respectivement 28% et 

26%  la variabilité des données selon que l’on introduit ou non la température. Ces modèles 
s’expriment par les relations suivantes :  
 

- ln(ET nette) = 7.39 – 2.50 TL – 0.06T  (1) 
 
- ln(ET nette) = 6.43 – 2.50TL               (2) 

 
 
 

�  Etude des résidus  
 
 
 
 
 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
 
 
 
Pour les modèles (1) et (2) mais également pour les autres (Annexes 3.1. et 3.2.) les 

propriétés d’homoscédasticité, d’indépendance et de normalité des résidus sont vérifiées 
(fig21 et 22).  

Les deux modèles semblent bien s’ajuster aux données (fig.20). Aucune relation n’est 
clairement  observée entre les résidus et la température ce qui permet de considérer que l’effet 
température est bien pris en compte dans le modèle (fig.21). 

L’analyse des résidus montre qu’ils varient selon la biomasse totale de l’écosystème 
ainsi que de leurs types. Pour les résidus du modèle (2) (droite) on constate un tendance à 
surestimer l’efficience de transfert pour certains écosystèmes à faibles biomasses 
correspondant probablement à ceux possédant aux faibles biomasses et efficience de transfert 
mis en évidence dans la typologie (cf partie 2). De plus une variabilité encore plus marquée 
des résidus est visible avec les types d’écosystèmes. Par exemple on surestime l’efficience de 
transfert pour les lagons (écosystèmes cités précédemment) alors qu’on la sous-estime pour 

Figure 20 Ajustement du modèle (1) (à gauche) et du modèle (2) (à droite) 
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les baies fermées. Autrement dit, assez logiquement, l’efficience de transfert est plus faible 
que la moyenne dans les écosystèmes lagonaires. Pour finir, les résidus du modèle (1) 
montrent de légères variations qui s’expliquent par la prise en compte de l’effet température 
dans le modèle (fig.21).  

 
 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
 

Figure 21 Etude des résidus du modèle (1) à droite et du modèle (2) à gauche en fonction de plusieurs facteurs 

Figure 22  Q-Q Plot des résidus du modèle 2 
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4.3.Discussion 
 

De nombreux travaux sur le fonctionnement trophique des écosystèmes introduisent la 
notion d’efficience de transfert (Burns, 1989, Pauly, 1996, Gascuel et al., 2009). Souvent ils 
utilisent une efficience de transfert moyenne pour tout l’écosystème de l’ordre de 0.10 (10%) 
signifiant qu’en moyenne seulement 10% de la production passe d’un niveau trophique à un 
autre. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
 

Figure 24 Analyse de sensibilité des modèles à la température 

Figure 23 Simulation des efficiences de transfert brute et nette par utilisation des 
modèles linéaires 
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Si l’on recalcule les différentes efficiences de transfert à partir des modèles linéaires 
obtenus pour un niveau trophique de 3 à 5 (fig.23) on remarque que l’efficience de transfert 
nette est logiquement supérieure à l’efficience de transfert brute qui intègre elle l’impact de la 
pêche ayant un effet négatif sur la production des niveaux trophiques. Les modèles intégrant 
l’effet de la température montrent que l’efficience de transfert en générale est plus importante 
dans les écosystèmes froids que dans les écosystèmes chauds (fig. 24). Les modélisations de 
ce présent travail révèlent donc qu’il y a moins de pertes de production dans les écosystèmes 
froids que dans les chauds entre les niveaux trophiques 3 et 5. 

  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
 
 
 
 
 

Dans un travail effectué en 1995 et publié en 1996 Pauly calcule l’efficience de 
transfert pour 48 modèles de flux trophique d’écosystèmes aquatiques en fonction du niveau 
trophique (fig.25). La tendance observée coïncide avec celle de ce travail (fig. 19) mais les 
ordres de grandeurs apparaissent différents. Pour un niveau trophique trois les modèles de ce 
travail prédisent des efficiences de transferts de l’ordre de 30% contre seulement 11% dans 
l’étude de Pauly. Enfin, pour les niveaux plus hauts (TL= 5) nos valeurs d’efficience de 
transfert sont nettement plus faibles que dans son étude. 

 
Comme dans ce travail Pauly met également en évidence une différence de l’efficience 

de transfert avec le type d’écosystème. Cependant contrairement aux modèles de cette étude il 
montre qu’elle est plus faible que la moyenne dans les upwellings. Ici se pose une nouvelle 
fois le problème de la qualité du modèle d’écosystème utilisé et de la classification. Il semble 
clair que l’efficience de transfert varie selon le type d’écosystème mais quelle est la typologie 
la plus pertinente pour observer et expliquer ce phénomène ? 

Figure 25 Efficience de transfert pour 48 modèles trophiques d'écosystèmes 
aquatiques en fonction du niveau trophique (d'après Pauly, 1996) 



 29 

De plus, le travail présent  est basé sur des modèles statistiques qui ont forcément des 
limites et qui dans le cas présent n’expliquent pas toute la variabilité des données étudiées. Le 
niveau trophique ne permet d’expliquer qu’environ 30% de la variabilité observée ce qui est 
en sois déjà un résultat intéressant mais il en reste 70% à expliquer… 

 
Les données d’efficience de transfert sont ici obtenues à l’aide via les spectres de 

production or, comme vu précédemment en partie 1, ces spectres sont sensibles aux 
paramètres de lissages utilisés lors de leurs construction (fig. 5) et ce en particulier dans les 
hauts niveaux étudiés ici. Si on réitère le même travail sur les efficiences de transfert en 
considérant cette fois les données entre les niveaux trophiques 3 et 6 (contre 3 et 5) nous 
obtenons les résultats suivants (tableau3) : 

 
 

Tableau 3 Modèles linéaires ajustés pour les données d'efficience de transfert du niveau trophique 3 au 
niveau 6 

Modèle n R² R² ajusté m a b 
ln(TE brute) = m + a*TL + b*T 1 767 0.480 0.479 8.10 -2.60 -0.09 
ln(TE brute) = m + a*TL 1 767 0.426 0.426 6.44 -2.60   
ln(TE nette) = m + a*TL + b*T 1 209 0.450 0.450 7.24 -2.42 -0.07 
ln(TE nette) = m + a*TL 1 209 0.420 0.420 6.09 -2.42   

 
 
 
Ces modèles diffèrent surtout par la variabilité expliquée plus importante d’environ 10% que 
précédemment, les valeurs des paramètres estimés étant relativement proches. Nos résultats 
pourraient être fortement influencés par le paramètre de lissage (dont l’influence était 
jusqu’ici relativement mal connue) ce qui pourrait expliquer les écarts obtenus avec Pauly.  
 

Pour finir, on constate que l’efficience de transfert décroît très rapidement avec le 
niveau trophique, comment expliquer cela de manière concrète ? Même si dans la réalité ce 
phénomène n’est pas forcément aussi net on peut penser que des paramètres physiologiques 
par exemple peuvent jouer. En effet, le niveau trophique des poissons augmente avec 
l’ontogenèse et donc la taille. En terme de production,  les poissons matures (et donc plus 
grands) produisent moins de biomasse car ils investissent alors plus d’énergie dans la 
reproduction absente avant maturité. Le spectre de taille est globalement extrêmement 
structurant et robuste dans le monde vivant et montre que l’abondance diminue quand la taille 
augmente et donc que le niveau trophique augmente. Enfin, les organismes vivants  (dont les 
poissons) les plus grands ont souvent une durée de vie plus longue et présentent des mortalités 
naturelles plus faibles (adaptations et choix évolutifs différents). Toutes ces raisons 
biologiques peuvent en partie expliquer cette rapide diminution de l’efficience de transfert 
avec l’augmentation du niveau trophique pour les prédateurs de niveau trophique supérieur à 
3. 
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Conclusion 
 
 
 Ce sujet intitulé « Méta-analyse du fonctionnement trophique des écosystèmes marins 
et analyse de l’impact de la pêche à l’échelle mondiale » s’inscrit dans une démarche qui vise 
à mieux comprendre le fonctionnement trophique des écosystèmes pour éclairer les choix de 
gestion. Ce travail de six mois présentait plusieurs points importants. Il s’agissait d’abord 
d’essayer d’obtenir une vision globale du fonctionnement trophique des écosystèmes marins, 
actuellement (et pour la plupart d’entre eux depuis longtemps) impactés par l’exploitation 
humaine sous forme de pêche (mais aussi parfois d’aquaculture ou de chasse). Il s’agissait 
aussi d’essayer de faire ressortir quelques lois trophiques générales. 
 

EcoTroph l’outil utilisé dans ce travail offre des visions simples du fonctionnement 
trophique des écosystèmes aquatiques via les spectres. Ces derniers permettent des visions 
synthétiques et très visuelles à l’échelle de l’écosystème entier de plusieurs paramètres clé du 
fonctionnement trophique. Ils permettent notamment de comparer et de caractériser les 
écosystèmes mais aussi de définir des patterns de leurs exploitations. De part ses différentes 
routines permettant des simulations, le modèle EcoTroph apparaît prometteur pour étudier le 
fonctionnement trophique des écosystèmes aquatiques dans une optique halieutique.  

 
 Que faut –il retenir de cette étude ? Globalement, le constat est relativement clair : les 
écosystèmes subissent de fortes pressions anthropiques via la pêche. Seules les bas niveaux 
trophiques semblent être encore abondants et pourraient permettre d’augmenter les captures. 
Ceci impliquerait un changement des espèces débarquées déjà observable (baisse du niveau 
trophique moyen des débarquements). Cependant certains écosystèmes sont déjà surexploités 
même dans leurs bas niveaux. Quand aux prédateurs supérieurs représentant des espèces  
nobles et très recherchées sur le marché, ils sont actuellement très fragiles et leurs captures ne 
se maintiennent que par un effort de pêche envers eux élevé et constant. 
 
 Les écosystèmes sont des systèmes très complexes aux processus biologiques et 
écologiques sous jacents nombreux. Modéliser le fonctionnement trophique des écosystèmes 
et donc retranscrire les phénomènes biologiques impliqués en équations mathématiques est un 
défit permanent mais nécessaire à la construction d’outils qui peuvent éclairer les décisions de 
gestions. Ces modèles font intervenir des paramètres parfois méconnus (efficience de transfert 
par exemple) qui ont pourtant une influence significative sur les résultats. On se rend assez 
vite compte que l’amélioration des modèles et de la compréhension des systèmes qu’ils 
étudient ne passera que par, entre autre, une meilleure connaissance de la biologie des 
organismes constituants ces systèmes. En effet, on constate qu’il existe un réel manque de 
données biologiques (ici surtout des régimes alimentaires) qui se répercute forcément sur les 
résultats des modèles. 
 
 Dans un contexte où l’Approche Ecosystémique des Pêches est reconnue comme étant 
une nécessité pour une meilleure gestion des ressources halieutique, on peut se demander 
comment en pratique la mettre en place ? Même s’il est possible de tirer des lois générales et 
globales, les analyses de cette étude (typologie et simulation) nous ont bien montrées que 
chaque écosystème est particulier voir même unique. Dans une optique de gestion, il faudrait 
peut être reconsidérer les limites utilisées pour la gestion des stock par forcément pertinentes 
d’un point de vue trophique. Puis il faudrait faire des choix : on peut pêcher plus sur les bas 
niveaux apparaissant plus résilients mais sommes nous prêts à consommer ces organismes de 
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bas niveaux trophiques (crépidule, mulets…) à la place de ceux dont nous avons l’habitude 
souvent de plus hauts niveaux trophiques (bar, morue, thon…) ? 
 

 Un modèle de type EcoTroph montre en outre que cette exploitation des bas niveaux 
aurait des répercussions fortes sur la biomasse de l’écosystème et sur sa biodiversité 
fonctionnelle. La biodiversité joue un rôle important dans le fonctionnement trophique des 
écosystèmes (Loreau et al., 2001, Thébault et Loreau, 2006, Thébault et al., 2007, Duffy et al., 
2007). Elle rend également de nombreux services aux sociétés actuelles (Worm et al., 2006) 
qui commencent à prendre conscience de ce trésor qu’il est important de préserver. Par 
conséquent, on peut penser qu’il serait logique de plus en plus considérer cette biodiversité, 
source de nombreuses richesses, dans les mesures de gestion des pêches. 
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Annexe 1 
 
Modèles Ecoptah utilisés 
 
 
 

Num Modèle Référence T°C  
Btot avec 
detritus sans Nb.gpes, type 

1 Estern Pacific, Aleutians Guénette (2005) 5,4 151,7025008 150,703 38 Shelf sea 
2 Alaska, PWS Okey and Pauly (1999) 8 589,547 453,547 48 closed bay
3 Gulf of Mexico, 2006 Walters et al, (2006) 25,8 466,7053755 366,705 63 Shelf sea 
4 Central North Pacific Cox et al, (2002) 11,5 85,47004 85,47 31 pelagic 
5 Faroe Islands Zeller and Reinert (2004) 8,3 130,569 130,569 19 Shelf sea 
6 Bay of Biscay (1970s) Ainsworth et al, (2001) 13,9 314,568373 264,568 37  Shelf sea 
7 Bay of Biscay (1998) Ainsworth et al, (2001) 13,9 304,278009 254,278 37 Shelf sea 
8 Western English Channel Araújo et al, (2008) 13,9 197,7808 197,781 50 Shelf sea 
9 Bay of Mont Saint Michel Arbach Leloup et al, (2008) 13,9 180,054 180,054 18 coastal 

10 Iceland 1950 Burchary (2001) 4 4018,027 3818,03 24 Shelf sea 
11 Canada - Eastern Scotian Shelf 1980s Bundy (2004) 9,8 431,891 244,891 39 Shelf sea 
12 Canada - Eastern Scotian Shelf 1990s Bundy (2004) 9,8 469,116 282,116 39 Shelf sea 
13 Philippines - San Miguel Bay Bundy (2001) 28,5 51,134 31,334 16 coastal 
14 Celestun lagoon Vega-Cendejas (2003) 25,7 3,649 1,249 19 coastal 
15 Strait of Georgia 1950 Martel et al, (2002) 10,7 831,079 830,079 27 strait 
16 Indonesia, Bali Strait Buchary et al, (2002) 28,2 339,6667 329,167 14 strait 
17 South Brazil, Bight coastal ecosystem Gasalla and Rossi-Wongtschowksi (2004) 23,2 155,677 145,677 25 Shelf sea 
18 Australia, far northern Great Barrier Reef Gribble (2003) 27,9 307,137 263,301 25 lagoon 
19 Azores Guénette and Morato (2001) 19 36,5114 35,5114 44 Shelf sea 
20 Canada - Newfoundland 1980s Heymans  (2003) 5,6 699,7655 310,766 50 Shelf sea 
21 Canada - Newfoundland 1990s Heymans  (2003) 5,6 467,41 286,41 50 Shelf sea 
22 Canada - Northern Gulf St.Lawrence 1980s Morisette et al, (2003) 6 436,227 303,619 32 Shelf sea 
23 USA - Mid-Atlantic bight Okey (2001) 15,4 527,128 371,428 55 Shelf sea 
24 West Florida Shelf Okey et al, (2004a) 25,3 1236,265 721,265 59 Shelf sea 
25 Galapagos - Florena rocky reef Okey et al, (2004b) 23,1 3120,42 2620,42 43 rocky reef 
26 USA - Atlantic continental shelf - South Atlantic States Okey and Pugliese (2001) 25 987,738 469,738 42 Shelf sea 
27 Greenland - west coast Pedersen and Zeller (2001) 3,5 161,987 161,987 22 Shelf sea 
28 Canada - Southern Gulf St.Lawrence 1980s Savenkoff et al, (2004) 6,4 373,079 280,071 30 Shelf sea 
29 Canada - Southern Gulf St.Lawrence 1990s Savenkoff et al, (2004) 6,4 385,019 292,011 30 Shelf sea 
30 Morocco - marine coast Stanford et al, (2004) 19,4 472,629 472,629 38 Shelf sea 
31 Australia, Southern Tasmania Bulman (2001) 14,1 59,44 59,44 19 Shelf sea 
32 Central Pacific, Pelagic Ecosystem Kitchell et al, (2002) 15,4 7,84588 7,84488 22 pelagic 
33 Caribbean Coast of Columbian, Gulf of Salamanca Duarte and García (2004) 26,4 42,902 42,902 18 upwelling 
34 Venezuela-Trinidad, Gulf of Paria Manickchand-Heileman et al, (2004) 27,6 147,16 40,83 23 Shelf sea 
35 Spain, the Cantabrian Sea Shelf ecosystem Sánchez and Olaso (2004) 15,2 227,152 177,152 28 Shelf sea 
36 Northwestern Mediterranean, South Catalan Sea Coll et al, (2008) 17 117,6 117,29 40 Shelf sea 
37 Ivory Coast, Ebrié Lagoon Villanueva et al, (2006) 28 82,589 63,389 42 lagoon 
38 Benin, Lake Nokoué Villanueva et al, (2006) 29 530,34 497,14 31 lagoon 
39 South Atlantic Bight Butler (2007) 21,2 1607,794 1089,79 18 Shelf sea 
40 USA, Oregon inner shelf ecosystem spring Ruzicka et al, (2007) 11,4 165,1 137,884 54 Shelf sea 
41 USA, Oregon inner shelf ecosystem summer Ruzicka et al, (2007) 11,4 281,609 254,393 54 Shelf sea 
42 Southern Gulf of Mexico Arreguin-Sanchez et al, (2008) 26,2 116,761 112,761 25 Shelf sea 
43 Antarctic Peninsula (sub-area CCAMLR 48,1) Cornejo-Donoso and Antezana (2008) 1,1 559,68 557,68 28 Shelf sea 
44 Peruvian upwelling ecosystem Guénette et al, (2008) 25,2 1280,9544 380,954 28 upwelling 
45 Sri Lanka, coastal ecosystem Haputhantri et al, (2008) 28 45,859 35,859 39 coastal 
46 China, East China Sea Hong et al, (2008) 16,8 202,227 50,235 45 Shelf sea 
47 USA-Gulf of California pelagic ecosystem1980 Rosas-Luis et al, (2008) 25 40,23 37,23 18 pelagic 
48 USA-Gulf of California pelagic ecosystem 2002 Rosas-Luis et al, (2008) 25 42,48 39,48 18 pelagic 
49 Northern Humboldt current La nina Tam et al, (2008) 25,2 302,292 302,292 33 upwelling 
50 Northern Humboldt current El nino Tam et al, (2008) 25,2 221,647 221,647 33 upwelling 
51 Eritrea Tsehaye and Nagelkerke (2008) 28 2321,16 1521,16 18 coral reef 
52 Guinea 1985 Gascuel et al, (unpublished data) 26,6 518,8571098 228,857 35 Shelf sea 
53 Guinea 2003 Gascuel et al, (unpublished data) 26,6 501,4892173 211,489 35 Shelf sea 
54 Barent Sea Blanchard et al, (2002) 2,7 224,803 118,803 41 Shelf sea 
55 Bay of Calvi Corsica Pinnegar and Polunin (2004) 19,5 1512,4851 1281,64 27 rocky reef 
56 Gulf of Thailand Christensen and Wlaters (2004) 27,6 97,633 87,633 40 Shelf sea 
57 Arabian sea kamataka Mohamed et al, (2005) 28 145,804 136,504 24 Shelf sea 
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Annexe 2 Résultats de l’analyse factorielle-CAH 
 

2.1. Classification (ici avec 8 classes automatiques réduites à 7 dans l’étude, les 
classes 5 et 6 n’en formant qu’une pour des raisons écologiques). 

 
 
 
 

 
 
 
 
 
 
 
 



2.2. Cercles de corrélation d’une ACP (plan 1-2 et 1-3) réalisée sur les spectres de 
biomasse seuls (à titre d’illustration) 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



2.3. Position des individus 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



2.4. Spectres de biomasses par classes obtenues via l’étude conjointe AFM-CAH des 
spectres de biomasse de production et consommation des 39 écosystèmes comport ant 
des données de captures. 
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Annexe 3 Modèles linéaires 
 

3.1. Ajustement et étude des résidus du modèle linéaire Ln(ET brute) sans température 
 

 

 

 
 
 



3.2. Ajustement et étude des résidus du modèle linéaire Ln(ET brute) avec température 
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