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1 Introduc tion : 

Les habitats sont le support de la biodiversité et un élément clé du fonctionnement des 

écosystèmes, que ce soit en milieu marin ou en milieu terrestre. Or les usages humains modifient 

souvent ces habitats, impactant alors les espèces et les communautés qui en dépendent. Il est 

donc important de connaitre les impacts de ces changements dôhabitats ¨ lô®chelle de 

lô®cosyst¯me afin dôajuster nos modes de gestion de fa­on ¨ pr®server la richesse des milieux qui 

nous entourent et les usages que nous en tirons. 

 

Lôexploitation des granulats marins extrait les sédiments du plateau continental, altérant 

ainsi les caractéristiques physiques des fonds marins meubles. Cette altération impacte en 

premier lieu le benthos affilié aux sédiments perturbés (Dankers 2002). Les espèces directement 

concernées sont elles-mêmes proies ou prédateurs de nombreuses autres et, via les réseaux 

trophiques, lôensemble des compartiments est ainsi susceptible dô°tre affect®. Les impacts de ces 

transformations sur les fonds et le macrobenthos ont été étudiés notamment en Mer du Nord 

(Dankers 2002, De Groot 1996, Van Dalfsen & Essink 2001, Van Dalfen et al 2000,) et autour 

des côtes anglaises, ainsi que dans la Manche orientale (Boyd et al 2004,  Boyd et al 2005, 

Desprez 2000, Desprez et al 2010 ; Kenny & Rees 1994, Newell et al 2004). En revanche, les 

r®percussions induites sur lôensemble des r®seaux trophiques, et par suite lôimpact des 

extractions de granulats sur lôensemble de lô®cosyst¯me restent mal connus.  

 

Il existe désormais des modèles représentant le fonctionnement trophique des 

®cosyst¯mes. Parmi ces mod¯les lôun de ceux principalement utilis® aujourdôhui est le mod¯le 

EwE (Ecopath with Ecosim), basé sur la représentation des flux trophiques entre les différents 

compartiments de lô®cosyst¯me (Christensen et Pauly 1992). Ces modèles permettent notamment 

dôanalyser les effets en chaine dôune perturbation affectant un ou plusieurs compartiments de 

lô®cosyst¯me. Jusquô¨ pr®sent, ces mod¯les ont surtout été utilisés pour évaluer les effets 

écosystémiques de la pêche (Christensen et al 2005). Côest notamment le cas du mod¯le Ecopath 

développé par Villanueva (2009) sur lô®cosyst¯me de Manche Est. Ce mod¯le sera ici utilisé, 

avec lôobjectif dôévaluer lôimpact des extractions de granulats sur le fonctionnement trophique de 

la Manche. 

 

Un autre modèle qui sera utilisé dans cette étude est le modèle EcoTroph (Gascuel et 

Pauly 2009). Ce modèle est bas® sur un syst¯me dô®quations diff®rentielles d®crivant le flux 

trophique global qui passe ̈  travers lô®cosyst¯me. Ceci permet dôavoir une vision tr¯s 

synthétique du fonctionnement des écosystèmes marins sous forme des spectres de biomasse, de 

production ou de captures en fonction du niveau trophique. 

 

La démarche de cette étude est donc dôutiliser les résultats des travaux menés sur les 

extractions de granulats et de les intégrer aux modèle Ecopath de Manche Est (Villanueva 2009), 

afin de simuler les effets dôune exploitation de granulats marins sur lô®cosyst¯me. Dans un 

premier temps, une étude bibliographique permet dôidentifier les groupes du mod¯le directement 

impactés par les extractions de granulats. Ensuite, une analyse des relations de ces groupes avec 

le reste de lô®cosyst¯me est présentée avant de simuler diff®rents sc®narios dôexploitation. Au 

sortir de ces différents scénarios, les résultats sont analysés grâce au modèle EcoTroph. 

 

On le verra, faute dôobservation in situ disponibles, cette approche reste relativement 

th®orique, en sôappuyant sur la construction de sc®narios hypoth®tiques. Côest de ce point de vue, 

une première étape qui a valeur de test de faisabilit®. Dans un premier temps, il sôagit ainsi 

dôanalyser la pertinence du mod¯le Ecopath comme outil dô®valuation de lôimpact ®cosyst®mique 

dôune d®gradation de lôhabitat. Dans un second temps, et de manière plus appliquée, le but de 
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cette étude est naturellement dôidentifier, ou de contribuer à identifier lôimpact des extractions de 

granulats sur lôensemble de lô®cosyst¯me via le r®seau trophique. Cette approche devrait nous 

permettre de mettre en lumi¯re les principaux descripteurs de lô®cosyst¯me impact®s par une 

d®gradation de lôhabitat. Lôinterpr®tation de lô®volution de ces descripteurs pourra ensuite nous 

®clairer sur les processus que lô®cosyst¯me peut mettre en place afin de compenser cette 

perturbation. 
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2 Contexte de lô®tude : 

2.1 Notion dôhabitat : 

Lôhabitat est d®fini dans le Larousse comme ®tant ç une partie de lôenvironnement 

caractérisée par des facteurs physiques, et dans laquelle vit un individu, une population, une 

esp¯ce ou un groupe dôesp¯ces. è Lôimportance de cet habitat dans la stabilit® des ®cosyst¯mes et 

la préservation de la biodiversité est désormais mondialement reconnue. En écologie terrestre, il 

a été démontré que la dégradation des habitats avait un impact négatif sur la biodiversité et la 

pérennité des populations (Andren, 1994, Fahrig, 2003). 

 

En ce qui concerne lô®cologie marine, un fort int®r°t a ®t® port® sur les r®cifs coralliens, 

les herbiers ou les c¹tes rocheuses. Cet int®r°t se justifie car il sôagit dôespaces fragiles pr®sentant 

une biodiversité importante. Cependant, la majeure partie des fonds marins est recouverte de 

s®diments fins (sables, graviers, vaseé). Ces habitats ne pr®sentent pas la m°me stabilit® que 

ceux suscités mais servent tout de m°me de support ¨ une grande vari®t® dôesp¯ces (Etter & 

Grassle, 1992, Snelgrove, 1999). On sait également que les espèces animales vivant dans ces 

sédiments ont une relation très étroite avec leur environnement et peuvent être très sensibles aux 

variations de la granulom®trie. En contrepartie, lôeffet dôune d®gradation de lôhabitat sur 

lôensemble dôun ®cosyst¯me marin, y compris les esp¯ces p®lagiques, ne peut être déduit 

simplement. Une approche de modélisation est donc intéressante pour nous éclairer sur cette 

question. 

 

2.2 Contexte géographique : la manche orientale 

La manche orientale est une région clé du nord-ouest de lôEurope, que ce soit dôun point 

de vue socio-®conomique ou dôun point de vue ®cologique. Il sôagit en effet dôune r®gion 

concentrant de nombreuses activités humaines telles le tourisme et les loisirs, des ports de 

commerce et une exploitation des ressources vivantes ou non. Il sôagit donc dôun espace 

maritime fortement anthropisé de longue date (Carpentier et al 2009a). 

 

La pêche professionnelle est également très développée dans cette zone en raison de la 

forte productivité de lô®cosyst¯me. Il existe une vingtaine de ports de pêche répartis le long de la 

côte les plus importants étant Boulogne-sur-mer et Fécamp (Figure 1). En 2005, 57 navires de 

pêche (dont 49 de plus de 10m) ont déclaré pêcher sur zone de Manche orientale (Carpentier et al 

2009b). Parmi ces navires, on trouve des chalutiers (¨ perche, de fond et bîufs de fond), des 

fileyeurs et des caseyeurs. Parmi les principales espèces débarquées on note entre autres le 

turbot, la morue, le hareng, lôaraign®e de mer etcé 

 

 
Figure 1 Ports de pêche de Manche Est et zones de pêche reportées (source : CHARM 2 , 2009). 
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En outre, cette partie de la Manche regroupe de nombreuses zones dôalimentation et de 

fray¯res pour diverses esp¯ces dôint®r°t commercial. Par exemple, les fonds graveleux peu 

profonds (entre 5 et 20m) situés entre Boulogne-sur-mer et Fécamp servent de zone de frai au 

Hareng, et les vasières côtières et estuariennes servent de nourriceries aux juvéniles de sole 

(Figure 2) (Delavenne et al 2009). Il sôagit ®galement, de part sa situation g®ographique, dôune 

voie de migration privilégiée par de nombreuses espèces de poissons, de mammifères marins et 

dôoiseaux (Carpentier et al 2009a). 

 

 
Figure 2 Abondance plurianuelle (1977-2006) des juvéniles de soles en Manche Est (source: 

CHARM 2 , 2009) 

 

À côté de cela, les caractéristiques géologiques de la Manche orientale en font une zone 

très convoitée par les extracteurs de granulats marins britanniques et français. Cette mer possède 

en effet dôimportantes r®serves en sable et en graviers (Carpentier et al 2009a). 

 

2.3 Extraction de granulats marins : 

Les granulats sont des mat®riaux dôutilisation courante en am®nagement du territoire. Il 

sôagit en effet dôune matière première entrant pour une grande part dans la composition des 

bétons et des goudrons (UNPG, 2011). De plus, les granulats marins sont utilisés pour le 

réensemencement des plages côtières. 

ü La situation française : 

Selon lôunion nationale des producteurs de granulats (UNPG), la consommation 

annuelle fran­aise sô®levait, en 2009, à 376 millions de tonnes de granulats (UNPG, 2011) soit 7 

tonnes par habitants et par ans. Cette consommation fait des granulats la seconde matière 

premi¯re utilis®e par les fran­ais, la premi¯re ®tant lôeau (Secr®tariat G®n®ral de la Mer, 2006). 

 

En France, ces mat®riaux sont majoritairement dôorigine terrestre. Ce mode 

dôexploitation combine en effet des avantages en termes dôaccessibilit® de la ressource (cette 

exploitation ne nécessite pas forcément de technique particulière) et de couverture spatiale du 

territoire. Ce dernier point nôest pas n®gligeable car le prix de la tonne de granulats double tous 

les 25 kilom¯tres parcourus (UNPG, 2011). Cependant, il est de plus en plus difficile dôacc®der ¨ 

la ressource en raison dôune concurrence grandissante avec des int®r°ts ®conomiques, soci®taux 

ou écologiques. A ceci sôajoute une p®nurie d®j¨ manifeste de gisements exploitables dans 

certaines régions telles lôIle-de-France (Secrétariat Général de la Mer, 2006). 

 

Les entreprises se tournent donc vers des moyens de productions alternatifs. Ainsi, les 

carriers développent des plates formes de recyclage, afin de récupérer des matériaux à partir de 
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chantiers de d®construction ou de coproduits de lôindustrie m®tallurgique (UNPG, 2011). La 

production granulats de recyclage a ainsi triplé depuis les années 80 et se développe encore. 

Cependant, cette solution ne satisfait pas tous les critères qualité nécessaire à certaines 

utilisations de granulats (le b®ton, par exemple). Côest pourquoi, les industriels concern®s 

sôint®ressent d®sormais aux gisements de granulats marins disponibles sur le plateau continental 

français (UNPG, 2011 ; Secrétariat Général de la Mer, 2006). A ceci peut sôajouter la cessation 

des activités des extractions de Maërl qui seraient remplacées par les extractions de sables 

calcaires (sables coquillers notamment), mais il nôy a pas encore dôinformation concernant 

lôouverture de concessions de ce type en Manche Est. 

 

Concernant la Manche orientale lôexploitation des granulats marins nôa pas encore 

réellement commencé coté français. Seule la concession expérimentale de Dieppe (GIE-Graves 

de Mer, Gris Nez) connait une exploitation depuis les années 1980. Cependant de nombreuses 

concessions sont en cours de négociation depuis les années 2000 (Figure 3). 

 

 
Figure 3 Zone et projets d'extraction de Granulats Marins en Manche Orientale, côté français, 

source : (Ifremer , 2010) 

ü La situation anglaise : 

Lôexploitation des granulats marins en Angleterre a d®marr® officiellement dans la 

première moitié du vingtième siècle. Cependant, cette activit® est rest®e anecdotique jusquôaux 

ann®es 1970, p®riode o½ le march® des granulats sôest d®velopp® et o½ les technologies 

dôextractions se sont am®lior®es. D®sormais, environ 21% des granulats utilis®s au Royaume Uni 

sont dôorigine marine (the Crown Estate, 2011). La plupart des extractions de granulats marins 

on lieu sur des surfaces appartenant ¨ la couronne dôAngleterre. Les autorisations dôextractions 

sont donc g®r®es par un organisme g®rant lôespace public du Royaume Uni : the Crown Estate. 

 

La production actuelle de granulats marins en Angleterre sôest stabilis®e aux alentours 

de 23 millions de tonnes par an. Cette extraction fourni le secteur de la construction au Royaume 

Uni, le ré-ensablement des côtes anglaises et exporte en direction du Danemark, de la Belgique, 

et dans une moindre mesure sur les march®s de lôAllemagne et du nord de la France (Posford 

Haskoning Ltd et al, 2004). 

 

Il existe en Manche Orientale, deux zones dôextraction, lôune au large de Hastings et 

lôautre autour de lô´le de Wight (¨ c¹t® de Portsmouth) (Figure 4). Ces concessions fournissaient 
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5 630 000 tonnes de granulats en 2001 (Posford Haskoning Ltd et al, 2004), ce qui fait de la 

Manche orientale la seconde r®gion dôapprovisionnement en granulats du Royaume Uni après les 

extractions de la côte Est de lô´le. Cependant, la qualit® des granulats de la Manche induit une 

exploitation intensive, en particulier concernant le site de Hastings. Cette forte pression exercée 

sur les sites de la Manche et de la côte sud-est pose des probl¯mes en termes dôexploitation ¨ 

long terme. Pour cette raison, le gouvernement britannique étudie actuellement une dizaine de 

demandes de concession en Manche Orientale. En effet, les industriels ont récemment prospecté 

la zone et estim® la quantit® de granulats de bonne qualit® et accessible de lôordre de 500 

millions de tonnes (Posford Haskoning Ltd et al, 2004). 

 

 
Figure 4 Extraction de Granulats Marins en Manche Orientale, intensité de dragage sur 5 ans, côté 

anglais (source : Crown Estate 2004). 

 

Ainsi, la pression exercée par les extractions de granulats marins en Manche Orientale 

est vouée à augmenter dans des proportions importantes au cours des prochaines décennies. Il est 

donc important dôanalyser les impacts potentiels de cette activit® sur lôensemble de lô®cosyst¯me. 

 

2.4 Les impacts des extractions de granulats 

Les extractions de granulats marins ont un effet visible sur les fonds marins. Côest donc 

naturellement que les scientifiques se sont intéressés dès les années 70, au début de la période de 

d®veloppement du secteur, ¨ la question de lôimpact de cette activit® sur lôenvironnement. Ainsi, 

le conseil international dôexploration de la mer (CIEM), a cr®® d¯s 1975 un groupe dô®tude ¨ 

lô®chelle europ®enne. 

2.4.1 Transformation de lôhabitat : 

Le fait dôextraire des granulats modifie forc®ment la topographie du fond marin. Le 

passage de la drague creuse localement le fond. On observe donc la formation de tranchées et de 

bourrelets plus ou moins profonds selon lôintensit® de lôexploitation. Ce changement dans la 

bathym®trie locale est accompagn® dôun changement de granulom®trie des s®diments. En effet, 
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on observe le dépôt de sédiments plus fins dans la zone exploitée (Desprez 2000 ; Boyd et al 

2004 ; Gubbay 2003 ; Dankers 2002). En outre, lors de lôextraction, les s®diments sont 

sélectionnés à bord de la drague afin de répondre aux attentes des clients. Les sédiments trop fins 

sont donc rejetés en mer et vont se redéposer alentour, formant ce que lôon appelle des plumes de 

dragage. Ce dépôt reste tout de même relativement localisé car, même dans les zones où les 

courants sont forts, les particules se déposent à moins de 5 kilomètres de leur point de départ 

(Hitchcock and Drucker, 1996). Il a ®t® observ® que lôhydrologie de la zone dôextraction joue un 

r¹le primordial dans la restauration physique de lôhabitat. Ainsi, la diff®rence de s®diment apr¯s 

dépôt est plus importante dans un système où les courants sont faibles comme la Costa Daurada 

en Espagne (M®diterran®e), quôen Mer du Nord (Van Dalfsen et al 2000). 

 

Dans certains cas, il arrive quôune extraction de granulats induise une ®rosion de la c¹te. 

Cet effet peut être évité en tenant compte de certains facteurs lors de lôoctroi des concessions. 

Ainsi la g®om®trie du site dôextraction, la profondeur, la distance ¨ la c¹te, la bathym®trie entre 

le site et la côte, les paramètres hydrodynamiques (vagues, courant) et des paramètres de 

sédimentologie (granulométrie, rhéologie) sont des facteurs ¨ ®tudier pour limiter lôimpact 

physique des extractions de granulats (Cayocca and du Gardin 2003). 

2.4.2 Impact Biologique : 

Localement, les extractions de granulats ont un effet catastrophique sur la biomasse et 

lôabondance du macrozoobenthos. La plupart des ®tudes dôimpact menées sur la zone 

dôextraction montrent une réduction de 30 à 70% de la richesse spécifique du macrozoobenthos, 

une r®duction de 40 ¨ 95% du nombre dôindividus et une diminution semblable de la biomasse 

(Newell 1998). Concernant la Manche Est, lôune des études les plus complètes est celle de 

Desprez (2000) sur le site de Dieppe. Cette étude a été menée en comparant les données récoltées 

juste avant la mise en exploitation du site (1979), celles r®colt®es pendant la phase dôextraction 

(surveillance biologique et sédimentaire sur 12 stations entre 1980 et 1993), et après la cessation 

dôactivit® en 1996-1997 (sur 10 stations, cinq sur le site, trois stations de référence à 1 kilomètre 

du site et deux stations dans la zone de dépôt sédimentaire à 200m de la zone de dragage, au nord 

et au sud). Les échantillons ont été récoltés avec une drague Rallier-du-bathy de 1980 à 1991, 

puis par un collecteur Van Veen à partir de 1993. On montre ainsi que, juste apr¯s lôexploitation 

de la zone, on enregistrait une perte de 63% en richesse spécifique, de 86% en abondance et de 

83% en biomasse sur la zone exploitée. Parallèlement, la même étude montre une perte de 80% 

de la richesse spécifique, de 90% en densité et de 83% en biomasse sur les zones les plus 

impactées, ¨ lôEst de la zone de dragage. Sur cette dernière zone, on pouvait déjà observer un 

changement de communaut® dôune population de sables grossiers domin®e par Branchiostoma 

vers une population de sables fins dominée notamment par des polychaetes (Ophelia borealis, 

Nephtys cirrosa et Spiophanes bombyx).  

 

Certaines publications évoquent également un effet néfaste des plumes de dragage qui, 

en augmentant la turbidit® de lôeau nuiraient ¨ la production primaire (Essink 2009 ; Gubbay 

2003) et aux poissons prédateurs chassant à vue (Dankers 2002). Mais ces hypothèses avancées 

sont vite mod®r®es pour mettre en avant le fait quôil sôagisse dôune perturbation tr¯s restreinte 

dans lôespace et dans le temps. 

 

Concernant lôimpact sur la p°che, il semblerait que les poissons soient peu impactés car 

ils peuvent fuir la zone exploitée. Cependant, certaines espèces peuvent être particulièrement 

vuln®rables si les sites dôexploitation coµncident avec les zones de frai. Il en va de la sorte pour le 

hareng (Clupea harengus) (de Groot 1980) qui a besoin, pour se reproduire et déposer ses îufs, 

de fonds propres, sans vase et stables (Jenkins 1927). Dôautres esp¯ces sont susceptibles dô°tre 

impact®es suite ¨ la diminution de lôabondance de la faune benthique dont elles se nourrissent. 
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2.4.3 Recolonisation : 

La recolonisation du milieu se fait par étapes. Dans un premier temps, la colonisation du 

milieu par quelques espèces opportunistes capables de tirer avantage des fonds parfois instables 

des zones draguées (Kenny and Rees 1994 ; Desprez 2000 ; Van Dalfsen et al 2000 ; Van 

Dalfsen and Essink 2001). Cette recolonisation peut être faite par des adultes ou des larves des 

zones environnantes si les sédiments sont similaires au substrat originel (Cressard 1975) ou par 

des larves de sources plus lointaine si le sédiment montre une différence beaucoup plus marquée 

(Hily 1983). 

 

Une seconde phase est une période au cours de laquelle on observe une communauté de 

faible biomasse (Desprez 2000). Cette phase peut sô®tendre sur plusieurs années, avec une durée 

variable selon lôintensit® du dragage et la fa­on dont les s®diments ind®sirables sont rejetés 

(Desprez et al 2010). Il semblerait que la biomasse reste r®duite tant que la communaut® ne sôest 

pas stabilis®e et que les individus nôont pas retrouvé une taille ou une maturité semblable à celle 

observée avant le dragage (Van Dalfsen and Essink, 2001). Cette faible biomasse peut aussi être 

due ¨ lôinstabilit® des s®diments qui nuit ¨ la survie de lô®pifaune benthique (Boyd et al 2004). 

En contrepartie, ce sont ces sédiments fins et instables qui vont remplir les tranchées de dragage 

et permettre la stabilité du fond marin sur le long terme (Desprez et al 2010). Il est intéressant de 

noter que cette phase est plus longue dans les zones de dépôt des sédiments rejetés que dans les 

zones effectivement draguées lorsque lôhabitat dôorigine est compos® de s®diments grossiers. 

Ainsi, sur le site de Dieppe, la diversité spécifique du macrozoobenthos était encore inférieure de 

60% à celle observée dans les stations de r®f®rence deux ans apr¯s la cessation dôactivit®, alors 

que la diversité spécifique des zones exploitées étaient déjà rétablies. La densité était encore 

diminuée de 86% contre 53% dans la zone dragu®e, et la biomasse moyenne observ®e sô®levait à 

3% de celle observée dans les zones de référence, contre 28% dans la zone exploitée (Desprez 

2000). Ces observations sont confirm®es par lô®tude men®e sur le m°me site entre 1996 et 2001 

(Desprez et al 2010) et sont aussi not®es dans dôautres travaux (Boyd and Rees 2003 ; Newell et 

al 2004). 

 

Enfin, la communauté finit par revenir ¨ un ®tat proche de lô®tat originel dans un milieu 

sablo vaseux (Hily 1983) ou lôon observera au contraire une ®volution vers une communaut® de 

sédiments plus fins dans la plupart des cas (Desprez et al 2010). 

 

La durée de la restauration du système benthique dépend donc fortement de la durée et 

du degré de changement des sédiments. Si, dans la plupart des cas, on commence à voir des 

signes de rémission quelques mois après la cessation dôactivit®, le retour de lô®cosyst¯me ¨ lô®tat 

initial peut être très long. Ainsi, dans un système de faible courants de marée où les carrières sont 

comblées par de la vase, le processus de restauration peut durer entre 5 et 10 ans, alors que dans 

les mers comme la Manche avec de forts courants, le remplissage des sillons de dragage et la 

restauration du benthos peuvent se faire en 3 ans (Van der Veer 1985). 
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3 Matériel et Méthode : 

3.1 Présentation des données : le modèle Ecopath de Manche Est 

Un modèle Ecopath décrivant le réseau trophique de la Manche Est a été développé par 

Ching Maria Villanueva en 2009 Ce modèle a servi de base au travail présenté ici. En effet, la 

méthode suivie a été de déterminer, à partir du modèle Ecopath, les groupes directement 

impactés par les extractions de granulats, puis de modifier leurs paramètres et de voir comment 

le modèle répond à cette perturbation et comment les autres groupes sont à leur tour impactés. 

3.1.1 Présentation générale du modèle : 

Lôapproche des mod¯les Ecopath donne une description quantitative des niveaux 

moyens de biomasse et de flux énergétiques dans un réseau trophique. Les espèces sont 

regroupées dans des groupes écologiques fonctionnels reliés entre eux par des relations 

prédateur-proies à travers une matrice des diètes. 

 

Le mod¯le Ecopath est bas® sur lôhypoth¯se dôun ®quilibre de biomasse sur une p®riode 

définie arbitrairement (habituellement un an). La version actuelle du modèle est basée sur deux 

équations clés, la première pour décrire la production de chaque groupe fonctionnel : 

 

 
 

La seconde d®crivant lô®quilibre ®nerg®tique de ces groupes : 

 

 
 

Les principaux param¯tres dôentr®e de ce mod¯le sont la densit® de biomasse, les taux 

de production et de consommation ainsi que lôefficacit® ®cotrophique. Le modèle peut estimer 

lôun de ces param¯tres au cas o½ il serait manquant (Christensen et al 2005). 

 

Le modèle Ecopath Manche Est développé par Villanueva en 2009 divise lô®cosyst¯me 

en 51 groupes fonctionnels comprenant des mammifères marins (2 groupes), des oiseaux de mer 

(1 groupe), des poissons (29 groupes), des invertébrés (19 groupes), des producteurs primaires (2 

groupes), un compartiment détritus et un autre pour les rejets. Ce modèle a été calibré sur la 

période 1995-1996. Les sorties du modèle concernant les différents groupes trophiques sont 

présentés en annexe I. Les principales sources de production sont les producteurs primaires et les 

détritus. Les protozoaires et la flore bactérienne, bien que pouvant jouer un rôle important en 

termes de biomasse, ne sont pas représentés dans le modèle en raison du manque de données. 

 

3.1.2 Les groupes fonctionnels impactés 

Dôapr¯s la litt®rature scientifique, on peut distinguer deux types de dôeffet de 

lôextraction de granulats sur lô®cosyst¯me : 

 

Un impact sur la reproduction et le recrutement de certaines espèces, 

Une diminution de la production benthique. 

 

La structure du modèle de Manche Est ne permet pas de mettre en relation les juvéniles 

et les adultes ¨ cause de lôabsence de relation de croissance int®gr®e au modèle. On étudiera donc 

uniquement les effets liés à lôimpact sur la faune benthique. Cet impact se traduit par une 

diminution locale de la biomasse de cette faune. Les groupes fonctionnels du modèle Ecopath 
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correspondant à cette description sont le homard (Lobster), les crevettes (Shrimp and prawn), les 

crabes commerciaux (Commercial crab), les autres crabes (Crab), les coquilles Saint-Jacques 

(Scallops), les huitres (Oysters), le mégabenthos carnivore (Carnivorous megabenthos), les 

suspensivores (Suspension feeders), les buccins (Whelk), les omnivores benthiques (Benthic 

omnivores), et les déposivores (Deposit feeders). Parmi tous ces groupes, les six qui 

apparaissaient le plus souvent dans les publications ont été sélectionnés : 

 

Les crevettes, 

Les crabes non commerciaux, 

Le mégabenthos carnivore 

Les suspensivores 

Le benthos omnivore 

Les déposivores 

 

On notera que ces six groupes représentent la quasi-totalité de la biomasse benthique 

aux niveaux trophiques 2 et 3 (Figure 5). Seuls font exception les huîtres, coquilles Saint 

Jacques, buccins, crabes commerciaux et homards, mais la biomasse que ces groupes représente 

est faible en comparaison des groupes que nous impacterons. 

 

 
Figure 5 Réseau trophique de la Manche Orientale. Sortie du modèle Ecopath. La taille des cercles 

est proportionnelle à la biomasse du groupe fonctionnel. Les groupes cerclés de rouge sont ceux que nous 

avons considérés comme directement impactés par les extractions de granulats. 

 

Ceci signifie que les espèces directement impactées sont des producteurs secondaires et 

leurs prédateurs directs. On va donc intervenir à la fois à la base et au milieu du réseau trophique. 

En termes de biomasse, les groupes mégabenthos carnivores et le benthos omnivore comptent 

parmi les groupes les plus abondants de lô®cosyst¯me. Nous avons décidé de ne pas intégrer une 

diminution du phytobenthos dans le modèle en raison du manque de précisions sur ce point dans 

la littérature scientifique. 
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3.2 Les indices étudiés. 

Afin dôavoir une id®e de lôimportance relative des groupes impact®s dans lô®cosyst¯me 

initial, nous avons regardé deux indices. Le premier étant le Mixed Trophic Impact (MTI), un 

indice correspondant ¨ un couple dôesp¯ces permettant dôestimer lôimpact de lôune sur lôautre. 

Cet impact net (mij) est calculé en faisant la différence entre les effets positifs, évalués par la 

proportion de proies j dans le régime alimentaire du prédateur i (dij), et les effets négatifs, 

évalués par la part de la consommation totale de i utilisée par le prédateur (f ji) : 

 

 
 

Le MTI  est estimé en faisant le produit de tous les impacts nets pour tous les chemins 

possible dans le réseau trophique qui relient les groupes fonctionnels i et j (Ulanowicz and 

Puccia 1990). Cet indice permet donc dôidentifier les groupes qui d®pendent le plus (plus ou 

moins directement) des groupes qui seront directement impactés par les extractions de granulats. 

 

Le second indice regardé est la Keystoneness (Libralato et al 2006). Cet indice est 

calculé ̈  partir de lôimpact total sur lôensemble des groupes j impact®s par le groupe i : 

 

 
 

Cet impact est total est corrigé en fonction de la proportion de biomasse du groupe i sur 

lôensemble des biomasses de lô®cosyst¯me (pi) : 

 

 
 

Cet indice permet dôidentifier lôimportance g®n®rale de nos groupes impact®s dans 

lô®cosyst¯me de Manche Est. Il permet de mettre en ®vidence lôimportance de groupes 

indépendamment de leur biomasse. Cependant, les groupes que nous avons impactés 

représentent une part importante de la biomasse globale. Ils risquent donc de ne pas être très 

visibles avec cet indice. Nous avons donc décidé de regarder également lôimpact total relatif : 

 

 
 

Lôindice que nous regardons se r®sume donc au ratio de lôimpact total de chaque groupe 

par rapport ¨ lôimpact total le plus important parmi tous les groupes de lô®cosyst¯me. Cependant, 

la keystoneness nous a semblée tout à fait pertinente pour ®valuer lô®volution de lôimportance des 

groupes entre lô®tat initial et lô®tat de lô®cosyst¯me exploité. 

 

3.3 Simulations sous Ecopath : 

Après avoir sélectionné les groupes directement impactés par les extractions de 

granulats, nous avons modifi® les entr®es du mod¯le Ecopath originel de fa­on ¨ simuler lôimpact 

des extractions de granulats sur lôensemble du modèle. Pour ce faire, nous avons eu recours à 

plusieurs hypothèses 

3.3.1 Hypothèses de modélisation sur les groupes directement impactés 

La première chose à faire a été de fixer la diminution de biomasse en fonction de 

lôexploitation de granulats. La première hypothèse est que la biomasse des groupes fonctionnels 
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impactés par les extractions diminue de façon proportionnelle à la surface exploitée (pexp, 

proportion de surface exploitée) que nous fixeront dans cette étude de simulation à 1% de la 

surface totale de lô®cosyst¯me, sans tenir compte de lôintensit® de dragage. La seconde hypoth¯se 

est que la perte de biomasse de ces groupes est de lôordre de 80% sur la surface consid®r®e. On 

obtient donc, pour chaque groupe, une équation du type : 

 

 
 

Par la suite, nous avons émis une troisième hypothèse selon laquelle les groupes dont 

les esp¯ces sont mobiles ®taient moins impact®s que les autres en raison dôun ®chappement plus 

important. Nous avons donc décidé arbitrairement que les groupes crabes non commerciaux et 

crevettes ne subiraient une perte inf®rieure dôun coefficient k sur les zones impactées. Nous 

obtenons donc deux formules, lôune concernant les deux groupes moins impact®s, écrite sous 

lôhypothèse que la perte de biomasse nôest que de 20% de la Biomasse sur les zones exploitées : 

 

 
 

Lôautre ®quation concerne les groupes plus impact®s : 

 

 
  

Dans cette équation, le coefficient q est un coefficient trouvé par itération de façon à ce 

que la perte de biomasse globale de lôensemble des groupes impactés reste de 80%.Ces équations 

permettent de simuler la perte de biomasse due aux extractions de granulats.  

3.3.2 Mise en îuvre des simulations : 

Lors des simulations, différents indicateurs sont analysés : 

. Les Biomasses, EE et niveaux trophiques renseignent sur lôimpact des extractions de granulats 

sur chaque groupe. 

. Les Mixed Trophic Impact et les Keystoneness t®moignent dôune ®volution de la structure 

trophique de lô®cosyst¯me. 

 

Nous avons également émis plusieurs hypothèses qui ne sont pas anodines pour faciliter 

la mise en îuvre des simulations. Ainsi, nous avons suppos® que la biomasse des producteurs 

primaires serait fixée, mais pas leur EE. En outre, la structure du modèle Manche Est implique 

un mod¯le non spatialis® et lôhypoth¯se que tous les groupes sont r®partis également sur 

lôensemble de lô®cosyst¯me de la Manche Est. Une dernière hypothèse contraignante est imposée 

par lôutilisation du logiciel EwE6. En effet, ce logiciel ne reconnait pas les efficacit®s 

écotrophiques nulles. Nous avons donc dû fixer la biomasse des groupes dont lôEE est nulle. La 

plupart de ces groupes étant des prédateurs supérieurs (phoques, cétacés, oiseaux marins et 

requins), cette hypothèse impose un contrôle top-down très fort sur notre modèle. 

Nous avons aussi simulé différents comportements des prédateurs vis-à-vis de cette 

diminution. Cette simulation a pu se faire en modifiant différemment la matrice de diète du 

modèle originel. 

3.3.3 Hypothèses de modification des régimes alimentaires : 

ü Hypothèse 1 : les régimes alimentaires ne changent pas : 

Dans ce premier scénario, les prédateurs ne modifient pas leur régime alimentaire 

malgré le changement dôabondance de certaines proies. Les régimes alimentaires ne changent 

donc pas, la matrice des di¯tes nôest pas modifi®e dans le mod¯le. Cette hypothèse ne nécessite 

aucune itération pour équilibrer le modèle car les efficacités écotrophiques (EE) des groupes non 
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impact®s nô®voluent pas. Il suffit donc dôajuster le modèle une fois pour évaluer les nouvelles EE 

des groupes impactés et les nouvelles biomasses des autres groupes qui auraient éventuellement 

évolué. 

ü Hypothèse 2 : les régimes alimentaires changent au prorata de la biomasse pour les 

groupes impactés : 

Le second scénario envisagé est que les prédateurs des groupes directement impactés se 

réorientent vers dôautres proies dans la mesure o½ cela est possible. Le point de départ pour faire 

tourner ce mod¯le est le m°me que dans lôhypoth¯se pr®c®dente mais on modifie la contribution 

des groupes impactés dans la matrice des diètes selon la formule suivante : 

 

 
 

Apr¯s ce calcul, on a utilis® la proc®dure de r®®quilibrage des di¯tes dôEcopath (sum to 

one) pour r®partir la ration alimentaire enlev®e sur lôensemble des proies des groupes pr®dateurs 

de nos groupes impactés. Cette hypothèse implique que la prédation est en partie répartie sur de 

nouveaux groupes. Ceci implique une modification des biomasses des groupes qui ne sont pas 

directement impactés. Nous fixons donc les EE de ces groupes pour permettre au modèle 

dô®valuer leur nouvelle abondance. 

ü Hypothèse 3 : les régimes alimentaires changent au prorata de la biomasse pour 

lôensemble des groupes : 

La démarche pour cette troisième hypothèse est semblable à celle du scénario précédent. 

Cependant, on consid¯re que lô®volution des biomasses de tous les groupes trophiques aura un 

impact sur le régime alimentaire des prédateurs. La matrice des diètes est donc  modifiée non 

seulement sur les espèces directement impactées, mais pour lôensemble des groupes du mod¯le. 

Cette perturbation supplémentaire nécessite plusieurs itérations pour que le modèle se stabilise 

(Figure 6). 

 

 
Figure 6 récapitulatif  de la démarche de l'hypothèse 3 
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Nous avons donc trois Scénarios de fonctionnement écologique qui vont nous donner 

des r®sultats sensiblement diff®rents. Pour faciliter la comparaison et lôinterpr®tation de ces 

hypothèses, nous avons utilisé le modèle EcoTroph. 

 

3.4 Modélisation sous EcoTroph : 

Le modèle EcoTroph, développé par Gascuel (2005), représente le fonctionnement dôun 

écosystème en termes de flux de biomasse, caractérisé en particulier par la cinétique de ce 

transfert de biomasse dôun niveau trophique ¨ un autre. Globalement, lôapproche du mod¯le 

EcoTroph est semblable à celle du modèle Ecopath, à la différence quôau lieu de consid®rer des 

param¯tres par esp¯ces ou groupes dôesp¯ces, on regarde ces facteurs en fonction du niveau 

trophique. Il en résulte une représentation du système sous forme de spectres trophiques de 

biomasse (ou de production, consommation etcé). Cette vision globale et synth®tique dôun 

®cosyst¯me a d®j¨ ®t® utilis®e pour analyser lôimpact de la p°che sur lôensemble de lô®cosyst¯me 

et a permis de mettre en ®vidence des tendances g®n®rales dô®volutions dues ¨ lôexploitation 

(Gascuel and Pauly 2009). Il nous a donc paru int®ressant dôutiliser ce mod¯le pour tirer des 

conclusions plus g®n®rales sur lôeffet dôune d®gradation de lôhabitat sur lôensemble de 

lô®cosyst¯me. 

 

Le passage du modèle Ecopath au modèle EcoTroph se fait assez simplement par une 

procédure de lissage permettant, entre autres, de créer un spectre de biomasse. Le modèle 

Ecopath fournit pour chaque boite des données de biomasse, de production et de captures. Pour 

chacune de ces données et chaque groupe, le modèle EcoTroph crée des spectres liss®s. Lôid®e 

derrière ceci est que le niveau trophique moyen ne reflète pas exactement la réalité dans le sens 

o½ tous les individus dôune m°me esp¯ce ne sont pas du même niveau trophique. Les biomasses, 

les captures et la productivité sont donc r®parties autour du niveau trophique moyen de lôesp¯ce 

concern®e par ces donn®es, en relation avec un param¯tre dôestimation de la variabilit® du niveau 

trophique au sein du groupe (souvent lôindice dôomnivorie). Enfin, en sommant les spectres 

obtenus pour chaque boîte, on peut obtenir un spectre général pour la biomasse, la production et 

les captures en fonction du niveau trophique (Gascuel et al 2009). 
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4 Résultats : 

4.1 Importance des groupes impactés dans lô®cosyst¯me initial 

Nous avons vu que les espèces que nous considérons comme directement impactée se 

situent à des niveaux trophiques intermédiaires, entre les niveaux 2 et 3, au milieu du réseau 

trophique. Il est à priori difficile dôanticiper leur importance et lôimpact quôelles ont sur les autres 

espèces. Dôo½ lôint®r°t dôutiliser des indices comme la keystoneness et le Relative total impact. 

 

Au regard de la keystoneness, les groupes directement impactés ne ressortent pas 

particulièrement. Les espèces que cet indice fait ressortir sont plus particulièrement les juvéniles 

de bar, les homards et les phoques ainsi que les gros poissons de fond (Figure 7). Il sôagit 

dôesp¯ces structurantes dans lô®cosyst¯me malgr® leur faible abondance. 

 

 
Figure 7 Diagramme des keystoneness (extrait). 

 

Le Relative Total Impact permet de comparer lôinfluence dôesp¯ces de biomasse et de 

niveau trophique très différents. Parmi les espèces pour lesquels cet indice est le plus fort, on 

retrouve aussi bien des producteurs secondaires qui représentent une biomasse considérable 

comme le zooplancton, que des prédateurs supérieurs, comme les oiseaux marins, qui jouent un 

r¹le structurant dans lô®cosyst¯me malgr® leur faible biomasse (Figure 8) 
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Figure 8 Biomasse et Relative Total Impact des 21 espèces les plus impactantes du modèle              

(+ suspensivores). 

 

On retrouve également cinq des six groupes que nous avons sélectionnés (entourés de 

rouge). Le fait que ces espèces soient pr®sentes montre quôen termes dôimpact trophique, il sôagit 

dôesp¯ces non n®gligeables dans lô®cosyst¯me de la Manche orientale. Ce graphique confirme 

également que ces groupes sont très importants en termes de biomasse, en particulier concernant 

les omnivores benthiques et le benthos carnivore. On peut donc ais®ment imaginer quôune 

perturbation sur ces groupes aura forc®ment un impact sur lôensemble de lô®cosyst¯me, mais il 

est difficile de visualiser les espèces les plus sensibles à ces variations. Nous avons donc regardé, 

pour chaque groupe impacté, les espèces auxquelles le groupe est le plus li® en termes dôimpact 

trophique. 

 

Afin dô°tre suffisamment s®lectif envers les esp¯ces impactées et de pouvoir représenter 

les relations trophiques de façon lisible, un seuil de MTI à 0,15 est fixé, pour tous les groupes 

excepté les suspensivores. Ces derniers ayant un impact trophique plus faible, le seuil a été fixé à 

0,05. Nous accorderons donc moins dôimportance ¨ ce groupe trophique pour la prévision des 

impacts probables sur les autres espèces. 

ü Les crevettes : 

Le groupe des crevettes regroupe deux espèces, la crevette rose (Palemon serratus) et la 

crevette grise (Crangon crangon). Il sôagit dôesp¯ces consid®r®es comme mobiles et donc, par 

hypothèse, moins impactées par les extractions de granulats. 
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Figure 9 Principaux couples de MTI en relation avec les crevettes. 

 

Le modèle montre une interaction trophique forte des crevettes avec plusieurs groupes 

de juvéniles (morue, plie, hareng), ainsi quôavec les requins. Cette interaction ®tant positive, les 

espèces suscitées auront probablement à compenser la diminution de crevettes par un 

changement de r®gime alimentaire. On peut donc sôattendre ¨ voir une variation de lôabondance 

du niveau trophique de ces espèces. Cependant, comme les crevettes ne sont pas beaucoup 

impact®es dans le mod¯le, il nôest pas s¾r que nous observions des variations conséquentes. 

Concernant les déposivores, les crevettes exercent une pression négative sur ce groupe. Cet effet 

est probablement négligeable par rapport à la pression que les déposivores subiront à cause des 

extractions de granulats. On ne sôattend donc pas ¨ voir de r®ponse positive de cette boite en 

sortie du modèle. 

ü Crabes 

Le groupe des crabes non commerciaux regroupe quatre espèces de crabes, Carcinus 

maenas, Pagurus bernhardus, Pilumnus hirtellus et Necora puber. Là encore, nous avons 

consid®r® quôune partie de ce groupe ®chappait aux extractions. 

 

 
Figure 10 Principaux couples de MTI en relation avec les crabes non commerciaux. 

 

Les crabes profitent aux petits gadidés et aux homards. De même que dans le cas des 

crevettes, ces groupes devront compenser une petite baisse dans la biomasse de leur proie. En ce 

qui concerne lôeffet n®gatif sur les crevettes, sa diminution ne compensera pas lôimpact direct des 

extractions sur ce groupe. La diminution de pression sur les rejets se traduira certainement par 

une moindre exploitation de cette source par lô®cosyst¯me. 
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ü Mégabenthos carnivore : 

Le mégabenthos carnivore et un groupe qui, selon nos hypothèses, sera fortement 

impact® par les extractions de granulats. De plus il sôagit de lôun des groupes les plus importants 

de lô®cosyst¯me en termes de biomasse. On peut donc sôattendre ¨ ce que les espèces en 

interaction avec ce groupe répondent elles-mêmes de façon significative aux extractions de 

granulats. 

 

 
Figure 11 Principaux couples de MTI en relation avec le mégabenthos carnivore. 

 

Le premier constat à faire est que le mégabenthos carnivore exerce principalement des 

pressions n®gatives sur les autres groupes de lô®cosyst¯me (Figure 11). Ceci se fait soit par 

prédation envers les coquilles Saint-Jacques, les huitres, le benthos omnivore et le zooplancton 

carnivore, soit par compétition sur le zooplancton en ce qui concerne le sprat et les juvéniles de 

sole. On sôattend donc ¨ ce que tous ces groupes (¨ lôexception du benthos omnivore) r®pondent 

positivement à une exploitation des granulats. 

ü Le Benthos omnivore 

A lôinstar du m®gabenthos carnivore, le benthos omnivore est un groupe repr®sentant 

une biomasse tr¯s importante ¨ lô®chelle de lô®cosyst¯me. Il sôagit également de lôune des boites 

qui, selon nos hypothèses, sera fortement impactée par lôextraction de granulats marins. 

 

 
Figure 12 Principaux couples de MTI en relation avec le benthos omnivore. 
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Le benthos omnivore est une proie importante pour les petits gadidés, la sole, et le lieu 

jaune. Ce groupe se nourrit beaucoup de détritus, entrant ainsi en compétition avec les 

déposivores, les crabes et les homards. De part son influence négative sur ces deux dernières 

boites, le benthos omnivore diminue lôexploitation des rejets. On sôattend donc, suite ¨ une 

extraction de granulats, à une moins bonne exploitation des détritus et à une possible baisse 

dôabondance de la part des gadidés, de la sole et du lieu jaune. 

ü Les Déposivores : 

Les déposivores sont moins importants que le mégabenthos carnivore et le benthos 

omnivore en termes de biomasse. Ils restent cependant parmi les boites que nous avons 

considérées comme les plus impactées. 

 

 
Figure 13 Principaux couples de MTI en relation avec les déposivores. 

 

Les déposivores sont les proies des soles, des raies et roussettes, des dorades, des 

poissons plats et des juvéniles de plie. Ils exercent une pression de prédation sur les détritus. 

ü Les suspensivores : 

Les suspensivores sont le dernier groupe considéré comme directement et fortement 

impacté par les extractions de granulats. La Figure 8 nous a montr® quôil sôagit dôun groupe 

moyen en termes de biomasse et dont le Relative Total Impact était plus faible que pour les 

autres groupes impactés. Cependant, la forte diminution de biomasse que ce groupe subira fait 

quôil est tout de m°me int®ressant de regarder les esp¯ces qui interagissent avec. 

 

 
Figure 14 Principaux couples de MTI en relation avec les suspensivores. 

 

Les suspensivores sont les proies des soles, des plies des homards et des seiches. En 

favorisant les seiches, les suspensivores nuisent aux juvéniles de bars qui entre dans 10% du 
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régime alimentaire de ce prédateur. Ainsi, une exploitation de granulats pourrait favoriser les 

juvéniles de bar en nuisant indirectement aux seiches. 

 

ü Effet global des groupes impactés 

Apr¯s avoir analys® ces interactions, on peut sôattendre ¨ ce que les groupes de poissons 

et invertébrés benthiques et démersaux présentent une sensibilité aux extractions de granulats 

marins. A ceux-ci sôajoutent quelques groupes p®lagiques tels les dorades ou les juv®niles de bar. 

Il reste cependant difficile de déterminer une tendance générale et de prédire les sorties du 

modèles en raison des effets parfois contradictoires des espèces impactées directement sur les 

autres. Il faut donc comparer les effets des groupes directement impact®s ¨ lôaide de la matrice 

des MTI (Figure 15). 

 

 
Figure 15 Extrait de la matrice des MTI 

 

On remarque que dans chaque cas de conflit, lôune des esp¯ces impact®es ¨ un effet 

beaucoup plus significatif. Ainsi, on peut sôattendre ¨ ce que les extractions de granulats 

augmentent lôabondance des d®tritus, du zooplancton carnivore, des huitres, des coquilles Saint 

Jacques, et des juv®niles de soles. A lôinverse, on peut sôattendre ¨ ce que la biomasse des 

homards, des petits gadidés, des soles, des juvéniles de plies, des lieus et des daurades diminuent. 

 

4.2 Simulations sous Ecopath : 

Pour chaque simulation, les indicateurs sur lesquels nous nous sommes concentrés sont 

la biomasse, les niveaux trophiques et les Efficacités Ecotrophiques. Nous avons ensuite 

comparé les résultats selon chaque hypothèse pour vérifier leur robustesse et analyser les 

éventuelles différences. 

4.2.1 Evolution des biomasses 

La biomasse est le paramètre que nous manipulons pour simuler une extraction de 

granulats. On sôattend donc ¨ ce quôelle nous donne une photographie globale des r®ponses de 

lô®cosyst¯me ¨ cette perturbation. 

ü Hypothèse 1 

Selon cette hypothèse, les régimes alimentaires ne changent pas. On doit sôattendre ¨ ce 

que tous les prédateurs des groupes directement impactés voient leur abondance diminuer. En 

revanche la biomasse des compétiteurs et des espèces prédatées devrait augmenter. 

 



 

ï 21 ï 

 
Figure 16 Evolution des biomasses en t.km

-2
 et en % sous l'hypothèse 1. 

 

Comme on pouvait sôy attendre, les biomasses des groupes directement impact®es 

évoluent dans les proportions que nous avons fixées. On note également que les biomasses des 

juv®niles de soles et de morue ainsi que lôabondance de grondins diminuent. A contrario, les 

abondances des harengs, des sardines, des maquereaux et des calamars augmentent. Cette 

augmentation peut être due au fait que le MTI combiné des groupes directement impactés est 

négatif et non négligeable. 

 

La diminution de biomasse de ces quelques groupes correspond à une perte de biomasse 

cumulée de 2,57 t.km
-2

 soit 0,4% de la biomasse totale de lô®cosyst¯me pour une exploitation de 

granulats occupant 1% de la surface de la Manche Orientale. 

ü Hypothèse 2 : 

Selon cette hypothèse, les prédateurs des groupes directement impactés se reportent en 

partie sur dôautres proies. Nous devrions donc trouver des ®volutions plus complexes au sein de 

lô®cosystème. 




























