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I Introduction générale

Dans  ce  premier  chapitre,  nous  introduisons  les  diférents  concepts  et  principales

méthodologies  utilisés  au  cours  de  cette  thèse.  Dans  un  premier  temps  (section  1),  nous

présentons le concept éco-évolutif de construction de niche (1.1) et l’implication de sa prise

en compte explicite pour la structure et le fonctionnement des communautés, en termes de

couplage d’interactions mutualistes et antagonistes (1.2), d’efets indirects (1.3), et enfn pour

la dynamique des méta-communautés (1.4). Dans un second temps (section  2), nous nous

intéressons  à  l’évolution  de  la  construction  de  niche :  tout  d’abord,  nous  analysons  les

conditions pour son évolution en termes de coût et de bénéfce, et en lien avec l’évolution de

la spécialisation (2.1). Nous montrons ensuite que la construction de niche peut dans certains

cas être considérée comme un bien commun, et comment ceci peut modifer les conséquences

évolutives : nous opérons donc un lien entre l’évolution de la coopération et construction de

niche  (2.2).  Dans  un  dernier  point  (2.3),  nous  abordons  les  méthodologies  utilisées  pour

modéliser l’évolution de la construction de niche, dans un contexte non-spatial (dynamique

adaptative)  et  spatial  (simulation  de  méta-populations  et  méta-communautés).  Enfn,  nous

présentons les thématiques abordées et le plan des chapitres de cette thèse.

1 La construction de niche : conceptualisation et effets 

écologiques 

1.1 Le concept de construction de niche

Bref historique

L'écologie s'attache à comprendre les relations entre les organismes et leur environnement

(Begon, Harper, et Townsend 2006). De nombreuses études théoriques et expérimentales ont

porté sur les efets de l'environnement sur l'écologie des organismes - notamment sur leur

démographie - et sur leur évolution, à travers le processus de sélection naturelle. Ce n’est que

relativement  récent  dans  l’histoire  de  l’écologie  que  l’infuence  des  organismes  sur  leur

environnement  a  été  étudiée  en  tant  que  telle  (Barker  et  Odling-Smee  2014).  Plusieurs

concepts  au  cours  des  dernières  décennies  soulignent  l’importance  de  ne  plus  considérer

l’environnement comme invariant, mais d’incorporer explicitement l’efet de l’organisme sur
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l’environnement,  à  la  fois  d’un  point  de  vue  évolutionnaire  et  pour  les  dynamiques

écologiques.  Cette  idée  a  d’abord  été  énoncée  par  Lewontin  (Lewontin  1982,  2001) puis

étudiée par Dawkins notamment, à travers le concept de phénotype étendu (Dawkins 1983)  et

enfn via la construction de niche, qui reprend les travaux de Lewontin (Odling-Smee, Laland,

et  Feldman  1996,  2013).  D’un  point  de  vue   écologique,  le  concept  d’ingénierie  des

écosystèmes (Jones, Lawton, et Shachak 1994, 1997) permet aussi de prendre en compte cet

efet actif de l’organisme sur l’environnement, qui afecte d’autres espèces, mais qui peut être

transmis sur la durée par héritage écologique.

Dans cette thèse, on s’intéresse donc à la construction de niche : un processus éco-évolutif

par lequel les organismes, en altérant leur environnement, modifent les pressions de sélection

qui s’exercent sur eux. Le concept est introduit par Odling-Smee, Laland, et Feldman (1996).

Les modifcations environnementales peuvent inclure les modifcations physiques, chimiques

et  biotiques  de l'environnement.  Par  exemple,  certains animaux construisent  des nids,  des

terriers, des toiles, des barrages (Hansell 1984; Jones, Lawton, et Shachak 1994; Hastings et

al. 2007) : ces structures augmentent leur survie et/ou leur fécondité. Les plantes altèrent les

conditions  du  sol,  les  variables  microclimatiques  de  leur  environnement  comme  la

température et l'humidité (Shukla, Nobre, et Sellers 1990), créent de l'ombre, ce qui en retour

modife leurs stratégies de croissance,  mais aussi potentiellement celles des autres plantes

alentours (Brooker et al. 2008). Certains micro-organismes modifent leur environnement par

la sécrétion de substances pouvant stimuler ou inhiber leur croissance (Foster 2010), ayant un

efet à la fois sur leur propre croissance mais aussi sur celles d’autres espèces ou souches. La

 

Figure 1 :  Boucle de rétro-action et  équation organisme-environnement
(Lewontin 2001).
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construction de niche est donc multidimensionnelle : un même organisme peut modifer sa

niche sur diférents axes, du simple métabolisme, qui a une infuence directe sur la quantité de

ressource  présente  dans  l'environnement  aux  activités  d'ingénieur  de  l'organisme,  qui

conduisent  à  une  modifcation  physique  de  l'environnement.  Les  vers  de  terre  sont

d’importants ingénieurs des écosystèmes du sol (Lee 1985; Jouquet et al. 2006) : ils modifent

leur environnement local, c’est-à-dire la structure du sol, ainsi que ses propriétés physico-

chimiques, la quantité de nutriments, et infuencent notamment la croissance des plantes. La

modifcation  de  leur  environnement  a  permis  aux  vers  de  terre  de  conserver  des

caractéristiques d’animaux aquatiques (Hayes 1983). D'un point de vue évolutif, il existe donc

une boucle de rétroaction entre les processus de sélection de naturelle et de construction de

niche.  Cette  dernière  est  dite  adaptative  si  la  rétroaction  environnementale  entraîne  une

augmentation de la ftness du constructeur de niche. Par ailleurs, les pressions de sélection

modifées  par  la  construction  de  niche  peuvent  agir  sur  les  générations  futures.  Si  la

modifcation environnementale est sufsamment durable par rapport au temps de génération

elle peut être qualifé d’héritage écologique (ecological inheritance, (Odling-Smee, Laland, et

Feldman  2013;  Erwin  2008)),  les  organismes  transmettent  alors  à  leurs  descendants  non

seulement un génome mais aussi un environnement modifé. Par exemple, certaines structures

comme les  barrages  des  castors  ou  les  termitières  ont  une  durée  allant  jusqu'à  plusieurs

dizaines  d'années,  et  de  nombreuses  générations  d'organismes  évoluent  dans  cet

environnement modifé. Certaines études théoriques identifent l’efet qu’un organisme a sur

son  environnement  qui  perdure  après  sa  vie  comme  « phénotype  étendu  posthume »

(Lehmann 2008). Un exemple de rétro-action éco-évolutive induite  par  la  construction de

niche est le cas de l’évolution de l’assimilation du lactose qui a suivi le pastoralisme chez les

humains :  en  construisant  leur  niche  via  l’agriculture  et  le  pastoralisme,  les  humains  ont

modifé les pressions de sélection sur la capacité à digérer le lait après les premiers stades de

l’enfance (et notamment à l’âge adulte) (Holden et Mace 1997; Burger et al. 2007; Gerbault et

al. 2011).

Plusieurs études théoriques soulignent l'importance de la prise en compte explicite de la

construction de niche dans les modèles d'écologie et d'évolution. La persistance des plantes

sur des sols infertiles peut être accrue si la construction de niche augmente la disponibilité en
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nutriment  limitant  (Kylafs  et  Loreau  2008).  Des  modèles  de  génétique  des  populations

(Laland, Odling-Smee, et Feldman 1999) montrent que la construction de niche peut entraîner

la fxation d'allèles délétères et maintenir ou éliminer des polymorphismes de façon contraire

à ce qu'un modèle sans construction de niche aurait pu prédire. La plupart des travaux récents

sur la construction de niche ont porté sur le développement d'un cadre conceptuel (Laland et

Sterelny  2006;  Matthews  et  al.  2014;  Laland,  Odling-Smee,  et  Feldman  1999;  Barker  et

Odling-Smee  2014;  Day,  Laland,  et  Odling-Smee  2003),  en  faveur  de  celui-ci  (Hamblin,

White, et Tanaka 2014) ou au contraire critique (voir section suivante, (Dawkins 2004; Scott-

Phillips et al. 2014; Svensson 2018)).

Le terme de construction de niche est relativement récent, mais recouvre des notions qui

ont été étudiées dans diférents cadres (comme la coévolution, l’ingénierie des écosystèmes).

Dans leur article original ainsi que dans le livre Niche Construction : The Neglected Process

in  Evolution,  Odling-Smee  et  al.  détaillent  une  série  d’exemples  empiriques  connus  dans

lesquels  des organismes modifent  leur  environnement avec des  conséquences  importantes

écologiques et évolutives, afn d’étayer leur argumentation (Odling-Smee, Laland, et Feldman

2013). Ainsi de nombreux exemples de construction de niche ont été étudiés empiriquement

mais  un  lien  théorique  et  conceptuel  entre  ces  modifcations  environnementales  n’avait

nécessairement  été  approfondi  avant  le  concept  de  construction  de  niche,  et  les  concepts

précurseurs  (Lewontin  1982).  Des  modèles  de  génétique  des  population  incluant  la

construction de niche ont été développés, notamment, par les auteurs du concept et cités dans

le livre  Niche Construction : The Neglected Process in Evolution (Odling-Smee, Laland, et

Feldman 2013).  Des  modèles  plus  récents  lient  l’évolution  de  la  construction  de  niche  à

l’évolution de la coopération (Connelly et al. 2016; Hammarlund et al. 2016; Chisholm et al.

2018; Ryan, Powers, et  Watson 2016) ou utilisent d’autres méthodes que la génétique des

populations,  comme  la  dynamique  adaptative  (Lehmann  2008). Certains  de  ces  modèles

complètent la littérature conceptuelle en restant très généraux. D’autres sont plus appliqués à

un type de construction de niche particulier, et font le lien entre écologique fonctionnelle et

théories  évolutives  (Kylafs  et  Loreau  2008,  2011,  Boudsocq,  Barot,  et  Loeuille  2011).

Certains modèles prennent explicitement en compte la dimension spatiale, qui comme nous le

détaillons plus tard, est pertinente lorsqu’on considère la construction de niche ((Loeuille et
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Leibold  2014;  Lehmann 2008;  Hui,  Li,  et  Yue 2004).  Une approche expérimentale  de  la

construction  de  niche  a  également  été  envisagée  (Callahan,  Fukami,  et  Fisher  2014).  Par

exemple,  la  construction  de  niche  peut  être  vue  comme  un  moteur  de  l’évolution  de

mutualisme entre drosophile et levure : les levures modifent leur niche par la fermentation

des fruits ce qui attire les drosophiles, et les souches de levures qui modifent le plus les fruits

sont  également  celles  qui  sont  le  plus  dispersées  par  les  drosophiles  (Buser  et  al.  2014).

Notons également, dans un champ disciplinaire autre que l’écologie, à savoir l’archéologie, un

certain nombre d’articles sur les activités humaines de construction de niche  (Ihara et  W.

Feldman 2004; Kendal 2011; Laland et O’Brien 2010; Kendal, Tehrani, et Odling-Smee 2011)

sur lesquelles nous reviendront plus spécifquement pour ce qui est de l’agriculture dans la

Box 1. 

Controverse sur l’intérêt du concept : débat conceptuel et sémantique 

L’intérêt sémantique du concept de construction de niche ne fait pas consensus (Dawkins

2004;  Scott-Phillips  et  al.  2014).  Les  partisans  du  concept  de  construction  de  niche

considèrent qu’elle constitue un processus évolutif et qu’il a été largement sous-estimé dans la

« Théorie Standard de l’Évolution » (ou encore la théorie synthétique de l’évolution,  néo-

darwinienne)  (Laland,  Odling-Smee,  et  Feldman 1999;  Odling-Smee,  Laland,  et  Feldman

2013) et qu’il est nécessaire de réviser la théorie standard de l’évolution à la lumière de la

construction  de  niche  (et  d’autres  processus  comme l’épigénétique,  l’évolution  culturelle)

pour constituer une « Synthèse Évolutionnaire Étendue » (Laland et al. 2015). Les détracteurs

de la construction de niche (en tant que concept) estiment que ce concept ne peut être mis sur

le même plan que la dérive ou la sélection naturelle et qu’on ne peut donc pas le qualifer de

processus  évolutif  majeur.  Ils  estiment  que  toute  prédiction  efectuée  en  utilisant  la

construction de niche dans le cadre de la « Synthèse Évolutionnaire Étendue » (Laland et al.

2015) aurait  pu être obtenue avec la Théorie Standard de l’Évolution  (Scott-Phillips et al.

2014). Sur ce point, les partisans de l’utilisation concept construction de niche soulignent

également que certains des exemples de rétro-action entre l’organisme et son environnement

ont précédé les premiers travaux sur la construction de niche, et donc ont été étudiés dans le

cadre théorique standard. On peut citer comme exemple la coévolution entre espèces avec la
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course aux armements, conduisant à une modifcation des pressions de sélection est une forme

de construction de niche (si l’on considère la niche biotique), de même que le concept de

phénotype étendu (Barker et Odling-Smee 2014). En lien avec les méthodologies utilisées au

cours de cette thèse,  nous pouvons également penser au cadre théorique de la dynamique

adaptative (abordée plus en détail  en section  2.3), dans lequel la dynamique évolutive est

indissociable  de  la  dynamique  écologique  :  on  a  donc  une  interaction  explicite  entre

l’environnement et l’organisme.

Le débat sur l’utilité de ce concept ne questionne donc pas l’existence de la construction de

niche, mais ses implications pour les processus évolutifs  (Scott-Phillips et al. 2014). Si l’on

considère  la  construction  de  niche  comme  tout  comportement  modifant  la  niche  de

l’organisme qui la pratique ou celle d’autres organismes, alors selon eux, on ne peut qualifer

la  construction  de  niche  de  « processus  évolutif »  qui  aurait  la  même importance  que  la

sélection naturelle, ou la dérive. De telles modifcation non-adaptatives de la niche peuvent

avoir  des  conséquences  écologiques  et  évolutives  importantes,  par  exemple  sur  d’autres

espèces,  par  exemple,  via  le  recyclage  des  nutriments.  Le  fait  de  produire  des  déchets

métaboliques ne peut être qualifé de phénotype étendu, cependant le recyclage des nutriments

qui  peut  s’ensuit  modife  de  façon  importante  le  fonctionnement  des  écosystèmes

(modifcation de type de paysage par la production de guano  (Croll 2005), écosystèmes de

savanes, (McNaughton 1985; de Mazancourt, Loreau, et Abbadie 1998)). Un exemple cité par

Dawkins  est  l’oxygénation  de  l’atmosphère  par  les  plantes  qui  a  eu  des  conséquences

drastiques  mais  n’est  pas  une adaptation  en soi  mais  un  sous-produit  et  qui  mériterait  la

qualifcation de « modifcation de niche » plutôt que de « construction de niche »  (Dawkins

2004). Si nous parlons ici de modifcations adaptatives générées par la construction de niche,

notons que la maladaptation peut être également très importante  (Urban 2006; Farkas et al.

2015).  Si  la  construction  de  niche  conduit  à  une  maladaptation  et  réduit  la  ftness  de

l’organisme la pratiquant, on peut parler de construction de niche négative  (Laland, Odling-

Smee, et Feldman 1999). Les sceptiques de la construction de niche considèrent donc que

l’étude de ces phénomènes ne nécessite pas un nouveau paradigme majeur tel que la synthèse

évolutionnaire  étendue,  et  d’autre  part   que  celle-ci  tend à  rendre  confuse  la  relation  de

causalité entre sélection naturelle et organisme.
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Définition et utilisation du concept de construction de niche dans cette thèse

Dans cette thèse, nous n’avons pas la prétention de prendre parti dans le débat conceptuel

sur l’intérêt de la construction de niche : nous utilisons ce concept comme outil pour susciter

de  nouvelles  questions  biologiques  et  de  nouvelles  réfexions. Notre  avis  est  que  les

phénomènes expliqués par la construction de niche pourraient probablement l’être uniquement

par la synthèse néo-darwinienne. Cependant nous considérons aussi que le concept a prouvé

son  utilité,  puisqu’il  suscite  des  champs  d’études  qui  n’auraient  pas  nécessairement  été

explorés si l’importance des rétro-actions organisme-environnement n’avait pas été soulignée

durant ces dernières décennies. Nous utilisons donc le terme de construction de niche pour

qualifer  la  modifcation de son environnement par  un individu,  qui  suscite  en retour  une

modifcation  des  pressions  de  sélection,  que  cette  modifcation  concerne  l’environnement

abiotique (par exemple, quantité de nutriments, chapitre V) ou biotique (par exemple, quantité

de  proies  via  l’agriculture)  (chapitres  II,III,  IV,  VI).  Notons  que  cette  dichotomie

« biotique/abiotique », importante en terme de mécanisme explicatif, n’est pas nécessairement

valable dès lors que l’on inclut les efets indirects (qui seront plus amplement présentés en

section  1.3) dans la construction de niche : la modifcation de l’environnement abiotique a

souvent  des conséquences indirectes sur les compétiteurs de notre organisme focal  ce qui

afecte  en  la  niche  biotique.  Par  exemple  la  production  de  sidérophores,  des  molécules

sécrétées par les micro-organismes pour acquérir le fer non-disponible, a une conséquence sur

la disponibilité en fer pour les micro-organismes produisant ces sidérophores (donc pourrait

être qualifée de construction de la niche abiotique) mais également sur la disponibilité en fer

d’autres  micro-organismes  en  capacité  d’importer  ces  sidérophores  (cet  exemple  sera

particulièrement étudié au cours du chapitre  V). Inversement les modifcations de la niche

biotique  (par  exemple,  le  pastoralisme),  peut  avoir  des  conséquences  indirectes  sur  le

recyclage des nutriments et modifer la niche abiotique. 
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Box  1 :  Anthropocène et  construction  de  niche,  exemple  de  l’agriculture

humaine.

Un exemple majeur d’effet global de la construction de niche est celui de l’agriculture

chez les humains  (Boivin et al. 2016; Smil 2011). L’agriculture humaine a et a eu des

conséquences  drastiques,  pour  les  humains  mais  aussi  pour  toute  une  partie  de  la

biodiversité.  L’agriculture  intensive  actuelle  présente  des  coûts  environnementaux

importants  (Tanentzap  et  al.  2015) et

menace  la  biodiversité  et  les  services

écosystémiques  à  travers  un  certain

nombre  de  perturbations  anthropiques

directes  (à  travers  l’utilisation  du

paysage,  induisant  la  fragmentation

d’habitats,  l’utilisation  de  pesticides,

d’intrants…)  et  indirectes  (via  les

changements  globaux,  l’élevage intensif

étant  une  source  importante  d’émission

de gaz à effets de serre) (Emmerson et al.

2016). Ces considérations actuelles sont

également la source de pressions de sélection importantes pour les espèces, y compris

l’espèce humaine comme c’est le cas depuis le début de la pratique de l’agriculture : les

conséquences de ce type de construction de niche humaine sont liées à une rétro-action

entre les dynamiques écologiques et évolutives  (Loeuille et al. 2013; Thrall et al. 2011;

Denison, Kiers, et West 2003). L’agriculture a des effets évolutifs majeurs, allant d’effets

directs de type modification génétique et sélection

artificielle,  à  la  perturbation  des  pressions  de

sélection  induites  par  le  changement  climatique,

en passant par l’évolution de la résistance induite

par  l’utilisation  de  pesticides,  d’herbicides,  ainsi

que  de  la  modification  des  communautés

(introduction d’espèces invasives, lutte biologique,

ou bien par exemple la destruction des populations

de grands prédateurs lorsqu’ils menacent le bétail

comme les  loups)  et  des  paysages  (Thrall  et  al.

2011) Depuis  la  transition  entre  chasseurs-

cueilleurs nomades et agriculteurs et éleveurs au

Néolithique, près de 2500 plantes ont été domestiquées. Le processus de domestication est

Conséquences  phénotypiques  de  la
domestication.  Blé  cultivé  (à  gauche)  et
engrain (à droite). Le blé cultivé présente des
graines  qui  se  détachent  facilement  de  leur
coque,  mais  restent  attachées  à  l'épi,  ce  qui
rend  la  reproduction  du  blé  dépendante  de
l'intervention  humaine,  contrairement  à
l'engrain (variété ancestrale, peu modifiée).

Pressions de sélection générées par l'agriculture humaine
(tiré de Thrall et al. 2011).
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un archétype d’effet évolutif majeur lié à une activité de construction de niche, de part la

sélection  opérée  par  les  humains  (dite  « sélection  artificielle »  mais  qui,  dans  la

perspective  de  la  construction  de  niche,  pourrait  être  plus  généralement  qualifiée  de

pression de sélection environnementale du point de vue des organismes domestiqués dont

l’environnement biotique comporte l’interaction avec les humains). Les implications de la

domestication sont majeures en terme de traits phénotypiques, de répartition globale, de

biodiversité,  à  la  fois  pour  l’espèce  domestiquée,  mais  aussi  pour  les  espèces  non-

domestiquées puisqu’elles seront affectées de manière indirecte via leurs interactions (de

compétition par exemple) avec les espèces domestiqués. La domestication d’une espèce

ou d’un groupe d’espèce affecte alors toute la communauté. En termes d’abondance, la

biomasse globale des vertébrés domestiqués est largement supérieure à la biomasse des

vertébrés sauvages (Smil 2011). Ceci peut également être relié au concept de « community

genetics »  qui  souligne  que  pour  espèces  très  abondantes  dans  une  communauté,  le

génotype dominant aura une importance sur le fonctionnement de l’écosystème (Whitham

et  al.  2003,  2006;  Hersch-Green,  Turley,  et  Johnson  2011).  Les  conséquences

phénotypiques peuvent être drastiques avec des espèces qui ne peuvent plus se reproduire

sans  l’intervention  humaine,  en  conséquence  des  pressions  de  sélection  sur  les  traits

notamment les traits liés à la reproduction (notamment sur dispersion des graines pour les

plantes). Le critère de fitness ne se base plus nécessairement sur la fitness individuelle

mais  sur  de  la  sélection  de  groupe  via  la  sélection  pour  de  meilleurs  rendements,

productivités, ou biomasses (Denison, Kiers, et West 2003). Ceci a pu amener à introduire

la notion d’agriculture darwinienne pour combiner les concepts de sélection naturelle et

artificielle (Denison, Kiers, et West 2003; Denison 2011; Kiers et Denison 2014). 

1.2 Construction  de  niche  et  couplage  d’interactions  positives  et

antagonistes. 

La  construction  de  niche  peut  impliquer  une  modifcation  des  interactions  entre

l’organisme  qui  la  pratique  et  d’autres  organismes  (de  la  même  espèce  ou  non).  Les

interactions entre organismes sont généralement classifées selon l’efet d’un organisme sur

son partenaire : positif, nul ou négatif. On distingue ainsi les interactions antagonistes, de type

prédation, parasitisme, herbivorie, compétition, des interactions positives, de type mutualisme

ou facilitation. La construction de niche peut induire une modifcation des interactions inter-

ou intra-spécifques classiques qui structurent les communautés, que ce soient des interactions

directes ou indirectes (pour ces dernières, voir section  1.3). La force d’interaction peut être
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modifée, ainsi que le type d’interaction. Par exemple, si le processus de construction de niche

bénéfcie  également  aux  compétiteurs  du  constructeur  de  niche,  la  compétition  peut  être

transformée  en  facilitation,  notamment  entre  plantes  (Callaway  et  Walker  1997;  Bruno,

Stachowicz, et Bertness 2003; Kéf et al. 2012; Kofel et al. 2018)  Le même raisonnement

peut être appliqué pour une interaction de prédation : si la construction de niche bénéfcie à la

proie d’un prédateur,  le  bilan global  de l’interaction peut être  modifé  (Terry,  Morris,  et

Bonsall 2017; Arditi, Michalski, et Hirzel 2005; Goudard et Loreau 2008). En particulier, on

s’intéresse dans les trois premières études de cette thèse à une situation où un consommateur a

un  efet  additionnel  positif  sur  une  de  ses  ressources,  que  ce  soit  par  le  recyclage  de

nutriments  (de Mazancourt, Loreau, et Abbadie 1998), ou par l’agriculture, via la défense

contre les prédateurs comme dans les relation fourmis-pucerons (Stadler et Dixon 2005).

Prendre  en  compte  de  façon  explicite  la  construction  de  niche  participe  donc  de

l’intégration de plusieurs types d’interactions au sein des communautés : on considère des

communautés composées d’interactions trophiques, mutualistes et/ou de construction de niche

(de  type  « ingénierie  écologique »).  Les  interactions  positives  et  négatives  ont  été

traditionnellement  étudiées  de  façon  séparée,  mais  des  études  récentes  soulignent

l’importance d’intégrer conjointement ces deux types d’interaction dans les communautés, et

de  prendre  en  compte  les  synergies  qui  peuvent  en  découler,  ce  qui  peut  avoir  des

conséquences éco-évolutives importantes : ainsi, des interactions antagonistes peuvent ainsi

stabiliser une perturbation qui se propagerait dans un réseau mutualiste  (Fontaine et al. 2011;

Kéf et al. 2012; Sanders et al. 2014).  Ce couplage entre interactions positives et négatives

peut apparaître  sous diférents  aspects  :  la même interaction entre deux espèces  peut  être

antagoniste ou mutualiste selon les conditions environnementales (Thompson et Cunningham

2002) des espèces peuvent être simultanément impliquées dans diférents types d'interaction

(Strauss et Irwin 2004) ou bien, au travers d'un changement d'interaction au cours du cycle de

vie  (Altermatt et Pearse 2011). En particulier, on s’intéresse dans cette thèse à comment la

construction de niche peut intervenir dans ces couplages.

Cet aspect est central dans notre thèse puisque dans tous les chapitres suivants, nous nous

intéressons  à  des  modèles  dans  lesquels  des  interactions  positives  cohabitent  avec  des

interactions  négatives,  de façon inter-  ou intra-spécifques.  Comme évoqué précédemment,
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nous  développons  dans  les  trois  premiers  chapitres  l’analyse  d’un module  composé d’un

consommateur qui peut avoir un efet positif sur une de ses ressources (chapitres II, III et IV),

par  exemple  en  recyclant  des  nutriments  ou  en  pratiquant  l’agriculture  ou  l’élevage.  Par

exemple, certaines fourmis élèvent des pucerons pour leur miellat,  mais le bénéfce net de

l’interaction  pour  le  puceron  n’est  pas  toujours  avéré  (coût  pour  la  dispersion,  prédation

occasionnelle par les fourmis (Stadler et Dixon 2005; Yoo et Holway 2011)).  Dans le chapitre

V nous  montrons  comment  la  production  de  sidérophores  chez  les  bactéries  peut  être

considérée comme un trait compétitif ou coopératif : la construction de niche peut bénéfcier

aux congénères si cette modifcation touche également la niche d’autres organismes. Dans le

chapitre VI on s’intéresse au cas des Lépidoptères qui peuvent avoir un efet antagoniste sur

leur partenaire d’interaction au stade juvénile (chenille herbivore) et un efet positif au stade

adulte (papillon pollinisateur) : on a alors une modifcation de la niche abiotique entre les

deux stades. La construction de niche, dans ce cadre, correspond à une modifcation de la

niche réalisée, à la fois sur le plan ontogénique (modifcation du type d’interaction) et une

modifcation de l’intensité des interactions voire du partenaire d’interaction (modifcation de

la niche biotique) en modulant la spécialisation sur les plantes et donc leurs abondances. 

On  ne  s’intéresse  généralement  pas  nécessairement  à  qualifer  l’interaction  « nette »

résultante des diférents types d’interaction entre partenaires. Nous tentons d’intégrer à la fois

des éléments positifs et négatifs qui proviennent de comportements de construction de niche,

et  d’analyser  l’efet  de  cette  prise  en  compte  pour  la  dynamique  éco-évolutive  de  nos

communautés. Le bilan global de l’interaction émerge donc des dynamiques écologiques et

évolutives. Ceci est valable à la fois pour les modèles de construction de niche (agriculture) où

la  construction  de  niche  peut  transformer  une  interaction  trophique  en  une  interaction

mutualiste, mais aussi pour le modèle chenille-papillon, où l’interaction nette entre la plante et

l’insecte  n’est  pas  quantifée,  et  enfn  dans  le  cas  des  sidérophores,  où  l’interaction  est

contexte-dépendante  selon  le  degré  de  privatisation  des  sidérophores  et  selon  le  contexte

écologique (voir Box 4). Cette notion de dépendance au contexte se retrouve empiriquement :

en fonction de la limitation du milieu, les interactions de facilitation sont ou moins fréquentes,

par exemple il a été montré que les interactions positives comme la facilitation augmentaient

avec  le  stress  environnemental  (Callaway 2002). Les  interactions  positives  semblent  donc
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particulièrement  contexte-dépendantes  et  la  frontière  entre  mutualisme  et  exploitation  est

parfois foue (Bronstein 2001; Chamberlain, Bronstein, et Rudgers 2014). Cette idée que les

environnements pauvres favorisent les interactions mutualistes a également été étudiée d’un

point de vue théorique (Thrall et al. 2007) et permettent de conceptualiser un continuum entre

interactions mutualistes, antagonistes, et compétitives, selon la disponibilité en ressource (de

Mazancourt et Schwartz 2010). 
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Box 2 : Construction de niche et insectes sociaux

Les insectes  sociaux présentent  de  nombreux traits  de construction  de niche :  certains

espèces  espèces  construisent  des  structures  physiques  de  type  « nids »  (Hölldobler  et

Wilson  1990) ou  « termitières »  qui  modifient  l’environnement  local  des  populations

(homéostasie), mais qui peuvent également avoir des conséquences au niveau du paysage.

Le rôle des termites a par exemple été invoqué pour

expliquer les motifs spatiaux des cercles de Namibie

(Bonachela  et  al.  2014;  Pringle  et  al.  2010).  Les

termites  et  les  fourmis  peuvent  être  qualifiées

d’espèces ingénieurs des écosystèmes  (Jouquet et al.

2006), comme les fourmis champignonnistes  (Meyer

et  al.  2013;  Corrêa  et  al.  2010), et  permettent  la

circulation de nutriments, modifient les propriétés du

sol,  en  facilitant  la  croissance  de  certaines  plantes.  La  construction  de  niche  peut

également se traduire sous forme de mutualisme avec une plante,comme dans les jardins

de fourmis (Leroy et al. 2013) ou les jardins du Diable (Frederickson, Greene, et Gordon

2005). Dans cette thèse, nous nous sommes particulièrement intéressés à l’agriculture chez

les insectes sociaux, en particulier chez les fourmis (bien que des termites la pratiquent

aussi  (Mueller  et  al.  2005)),

comme  inspiration  pour  les

premiers chapitres. La relation

entre les fourmis agricultrices

et leur ressource varie sur un

continuum  entre  mutualisme

et exploitation, et généralisme

(relation  facultative)  ou

spécialisation  (relation

obligatoire).  Certaines fourmis  cultivent  un  champignon

(Chapela et al. 1994; Mueller et al. 2005), dans une forme de spécialisation poussée, qui

peut être qualifiée de symbiose (puisque le champignon ne peut plus se reproduire sans

l’aide des fourmis et que celles-ci dépendent du champignon pour l’apport en nourriture).

D’autres  fourmis  élèvent  des  pucerons  (Stadler  et  Dixon 2005)  :  elles  consomment le

miellat produit par les pucerons, les défendent contre des prédateurs, et peuvent également

les consommer comme source de protéines (Offenberg 2001). La relation entre fourmis et

pucerons varie selon les espèces et le contexte : elle peut être obligatoire ou facultative

(Stadler et  Dixon 1999; Ivens et  al.  2012). Le modèle des trois premiers chapitres est

Une fourmi (Lasius niger)  avec
des  pucerons (Aphis  fabae), ©
Erik Jorgensen

Apterostigma  collare  (fourmi
champignonniste)

Module  de  construction  de
niche :  un  consommateur  C
(fourmi) en interaction avec deux
ressources  R1  et  R2, dont l’une,
R1 (puceron)  bénéficie  de  la
construction de niche (x)
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inspiré par cette relation (voir schéma). Nous avons également tenté de mettre en place un

système expérimental afin de quantifier la préférence des fourmis (Myrmica rubra, M.

ruginodis et Lasius niger) pour les pucerons par rapport à une ressource alternative ainsi

que  l’effet  des  pucerons  sur  les  fourmis,  mais  nous  avons  rencontré  des  difficultés

notamment pour le maintien des plantes-hôtes, et nous n’avons pas pu obtenir de résultats

(voir chapitre VII).

1.3 Construction de niche et effets indirects dans les communautés :

impacts sur la coexistence. 

Une  des  questions  transversales  aux  diférents  chapitres  de  cette  thèse  concerne  la

coexistence  entre  espèces.  Cette  coexistence  est  principalement  étudiée  par  le  prisme des

interactions  indirectes,  notamment  densité-dépendantes,  transmises  par  un  troisième

organisme (Strauss 1991; Wootton 1994). Les interactions indirectes peuvent émerger de tous

types d'interactions, et créer des efets positifs ou négatifs entre espèces (voir fgure 2 pour une

illustration).  Par exemple, deux consommateurs partageant la même ressource ont un efet

négatif l'un sur l'autre (i.e. compétition par exploitation (Begon, Harper, et Townsend 2006)).

Le  principe  de  compétition  apparente  intervient  quand  deux  proies  partagent  le  même

prédateur et ont donc un efet négatif l'une sur l'autre au travers de la densité du prédateur

(Holt 1977; Reader 1992; Jefries et Lawton 1984). La prise en compte de la construction de

niche module potentiellement ces efets indirects  inter-spécifques.  Par exemple,  si  le type

d’interaction est modifé de trophique à mutualiste, comme cela peut être le cas dans les cas

d’agriculture ou de symbioses entre consommateur et ressource, ou bien lorsque l’interaction

est modifée entre les diférents stades (comme chez les Lépidoptères), les efets indirects

peuvent être altérés de compétition apparente, en antagonisme ou mutualisme apparent, par

exemple. La prise en compte de la construction de niche peut également faire émerger de la

facilitation (par exemple, dans le cas de la succession entre plantes (Kofel et al. 2018)).
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Ceci peut avoir des conséquences pour la coexistence entre espèces. Des prédictions basées

sur  la  propagation  de  ces  efets  indirects  sont  classiquement  obtenues  dans  les  modules

trophiques. Par exemple, l'étude de la compétition pour les ressources prédit que l'espèce qui

nécessite  le  minimum  de  ressource  pour  subsister  est  celle  qui  se  maintient  dans  une

communauté : c'est la théorie du  R*, ou « resource-ratio theory » de  Tilman (1980). Si on

s'intéresse à la compétition apparente, c'est dans ce cas l'espèce capable de se maintenir pour

la plus grande densité de prédateur qui subsiste et exclut les autres (théorie du  P*,  (Holt,

Grover, et Tilman 1994)). Le cumul de ces deux prédictions donne un mécanisme amenant au

maintien de la diversité dans les communautés : l'espèce la plus compétitive doit également

être l'espèce la plus vulnérable (Paine 1966; Holt, Grover, et Tilman 1994). 

Ces efets indirects se retrouvent également dans les réseaux comportant des interactions

mutualistes : des études montrent théoriquement  (Lever et al. 2014; Bastolla et al. 2009) et

empiriquement  (Albrecht  et  al.  2014; Pocock, Evans,  et  Memmott  2012) l'importance des

efets  indirects  mutualistes.  Si  deux  types  d'interactions  mutualistes  sont  considérés

(pollinisateurs et disperseurs de graines), on observe une corrélation dans la perte de diversité

Figure 2 : Différents exemples d'effets indirects (adapté de Wootton 1994)). Les flèches noires en trait plein
indiquent la direction du flux d’énergie pour les interactions directes : la flèche part de la ressource et
pointe  vers  le  consommateur  pour  une  interaction  trophique  directe,  et  une  double  flèche  signale  la
compétition  par  interférence.  Les  flèches  grises  en  pointillé  indiquent  les  interactions  indirectes.  a)
compétition interspécifique ou par exploitation : deux consommateurs A et C partagent la même ressource
et ont un effet indirect négatif l’un sue l’autre B. b) cascade trophique : A peut avoir un effet indirect positif
sur C transmis en cascade par B (« top-down ») et C a un effet indirect positif sur A (« bottom-up »). c)
compétition apparente : deux ressources partagent le même consommateur et ont un effet indirect négatif
l’une  sur  l’autre.  d)  mutualisme  apparent :  A  et  D  ont  un  effet  indirect  positif   l’un  sur  l’autre  c)
mutualisme apparent : A et E ont un effet indirect positif l’un sur l’autre
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de  chaque  réseau,  suite  à  la  propagation  d'une  perturbation  telle  que  la  fragmentation

d'habitats  (Albrecht  et  al.  2014).  Cette  perturbation  entraîne  alors  la  perte  parallèle  de

plusieurs services écosystémiques.

On s’intéresse  en particulier  à  comment  la  construction  de  niche  modife à  la  fois  les

interactions directes (par exemple entre consommateur et ressource cultivée dans le cadre de

l’agriculture) et les efets indirects (par exemple, la compétition apparente ou la compétition

par exploitation entre organismes qui ne sont pas directement afectés par la construction de

niche). Ceci nous permet de comprendre comment la prise en compte de la construction de

niche d’un partenaire d’interaction peut modifer les conditions de coexistence écologique et

le fonctionnement du système dans le cas de réseaux d’interaction simple (avec peu d’espèces,

ou « modules »),  ce  qui  peut  donner  des  hypothèses  sur  les  mécanismes  en jeu dans  des

réseaux plus complexes et des communautés plus réalistes (Bascompte et Melián 2005).

1.4 Construction de niche et exploitation de l’espace : construction de

niche dans les méta-communautés. 

Les premières parties de cette introduction donnent un aperçu de l’enjeu de l’inclusion de

la construction de niche dans  les  communautés.  Jusqu’ici,  nous n’avons pas  considéré  de

structure  spatiale  pour  ces  communautés.  Les  rétro-actions  locales  générées  par  la

construction de niche ont des efets importants sur le paysage : on peut penser aux jardins du

diable (Frederickson, Greene, et Gordon 2005) dans lesquels certaines fourmis protègent leur

plante-hôte en tuant tous les compétiteurs ce qui génère des quasi-monocultures (à l’échelle

locale)  (voir  Box 2).  On peut  également penser  à  la  structuration spatiale  potentiellement

générée par les termites (voir Box 3, Pringle et al. 2010; Bonachela et al. 2014; Tarnita et al.

2017),  ou  bien  aux  motifs  de  végétation  dans  les  milieux  arides  (Kéf et  al.  2007) . Les

paysages  agricoles  sont  un  autre  exemple  de  modifcation  drastique  du  paysage  lié  à  la

construction de niche. On peut donc envisager que l’efet de la construction de niche soit à la

fois contraint par la structure spatiale de l’environnement, mais aussi qu’elle impacte cette

structuration spatiale. Ceci a diférentes implications selon que l’on peut considérer diférentes

échelles spatiale. L’impact de la construction de niche peut être diférent selon qu’on confronte

l’échelle de la construction de niche à l’échelle spatiale caractéristique du constructeur de
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niche et à celle des autres espèces impactées. Par exemple, la construction d’un barrage peut

être spatialement limitée pour les castors (le barrage est  une structure physique délimitée)

mais son efet peut se traduire à une grande échelle spatiale (modifcation des cours d’eau, du

paysage).  La  structuration  spatiale  du  paysage  conditionne  également  l’impact  de  la

construction de niche : si l’on prend l’exemple d’un métabolite difusible par les bactéries,

selon  le  degré  de  viscosité  de  l’environnement,  la  production  de  ce  métabolite  peut  être

localisé  (dans  le  voisinage  du  producteur),  mais  le  métabolite  peut  également  difuser  et

afecter d’autres espèces (voir Box 4 pour un exemple sur les sidérophores). La construction

de  niche  fait  donc  intervenir  des  phénomènes  de  rétro-actions  localisées  (mais  dont  les

conséquences peuvent être globales), ce qui peut induire une certaine hétérogénéité spatiale en

termes  de  distribution  d’espèces,  en  fonction  des  capacités  de  dispersion  des  individus

(Loeuille et Leibold 2014). Ceci justife que l’on s’intéresse à la construction de niche dans un

contexte spatial. 

Une façon de prendre en compte la structure spatiale est de se placer dans la perspective

des méta-communautés  (Leibold et al. 2004) et des méta-écosystèmes (Loreau, Mouquet, et

Holt 2003; Loreau et al. 2013). Les méta-communautés sont un ensemble de communautés

reliées  entre  elles  par  de  la  dispersion,  par  analogie  aux  méta-populations,  et  diférent

mécanismes  régissent  les  conditions  de  coexistence  des  espèces  aux  échelles  globales  et

locales,  en  particulier  la  coexistence  d’espèces  en  compétition  (Amarasekare  2003;

Amarasekare et al. 2004).  L’étude de cette coexistence se fait souvent en prenant en compte

les dynamiques éco-évolutives des communautés (Urban et al. 2008; Loeuille et Leibold 2014,

2008). Au cours de cette thèse, nous développons deux modèles éco-évolutifs de construction

de  niche  qui  comprennent  une  dimension  spatiale,  modélisée  de  façon  explicite  dans  le

chapitre IV, et implicite dans le chapitre V. 
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Box 3 : Construction de niche et dynamiques spatiales : exemples de paysages

modifiés

 La construction de niche peut générer

des  rétro-actions  locales  par  la

modification  de  l’environnement  qui

interagissent  avec  les  rétro-actions

éco-évolutives liées à la construction

de  niche.  Les  rétro-actions  positives

sont  connues  pour  être  la  source  de

motifs spatiaux (voir par exemple les

modèles  de  réaction-diffusion

appliqués  écologie,  (Pringle  et  al.

2010)).  Ainsi,  les  cercles  de  fées  en

Namibie sont des motifs de végétation

discontinue dont l’origine n’est pas complètement

établie.  Plusieurs  hypothèses  ont  été  formulées,

impliquant  notamment  la  compétition  entre

colonies  de  termites,  ou  bien  l’auto-organisation

des plantes (Bonachela et al. 2014; Juergens 2011).

Dans  un  modèle  récent,  Tarnita  et  al.  (2017)

couplent l’effet des termites sur la rétention d’eau

dans  les  sols  et  des  effets  intrinsèques  liés  aux

plantes  pour  expliquer  ces  patterns.  L’agriculture

humaine est également un exemple de modification

des  paysages.  Enfin,  certaines

fourmis  présentent  un  type  de

mutualisme avec les plantes dans

les  jardins  du  Diable

(Frederickson, Greene, et Gordon

2005).  Elles  maintiennent  des

monocultures  locales  de  leur

plante-hôte  D.  hirsuta dans  des

environnements  connus  pour

avoir  une  biodiversité  très  importante  (forêt  amazonienne),  en  tuant  les  plantes

compétitrices de leur hôte dans un rayon limité. 

Cercles de fées en Namibie :  une des hypothèses pour la
formation  de  ces  patterns  de  végétation  se  fonde  sur  la
combinaison entre un effet lié aux termites qui modifient la
réparition  en  eau  et  des  rétroactions  avec  les  plantes
(Tarnita et al. 2017). Source : Robert Harding.

Un  paysage  agricole  modifié  :  une
conséquence  de  la  construction  de  niche
humaine. Source : Wikipédia

Jardin du Diable
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2 Évolution  de  la  construction  de  niche  dans  les

communautés et les méta-communautés

2.1 Construction  de  niche  et  compromis  allocatifs :  lien  avec

l’évolution de la spécialisation

Nous  avons  commencé  par  présenter  diférents  aspects  écologiques  autour  de  la

construction de niche, cependant c’est un concept éco-évolutif et c’est en tant que tel qu’il est

étudié dans cette thèse. En efet, on cherche à comprendre l’évolution de la construction de

niche dans diférents scénarios écologiques, et les conséquences de cette évolution pour la

dynamique écologique du système. Pour établir des prédictions sur la direction de l’évolution

de la construction de niche, il convient d’identifer les potentiels coûts et bénéfces pour un

organisme la pratiquant. 

On fait l’hypothèse que la construction de niche peut dans certains cas présenter un coût

pour l’organisme qui la pratique,  selon une perspective classique en écologie évolutive de

compromis allocatif (trade-of). Par exemple, le temps et l’énergie consacrés à la construction

de niche sont du temps et de l’énergie que l’organisme ne pourra pas allouer à une autre

fonction ou un autre comportement. Cette afrmation est relativement classique en écologie

évolutive, mais nous l’inscrivons plus particulièrement dans cette thèse dans le cadre de la

foraging  theory que  l’on  pourrait  traduire  par  théorie  du  fourragement.  La  théorie  du

« fourragement  optimal »  (optimal  foraging,  Charnov  (1976);  Pyke,  Pulliam,  et  Charnov

(1977)), permet de diférencier la proftabilité des proies selon par exemple, l’efcacité de

consommation,  le  temps passé à  la  manipuler,  la  disponibilité  ou l’abondance.  La notion

d’adaptive foraging recouvre la modifcation dynamique et adaptative du comportement de

fourragement des organismes en fonction de ladite proftabilité des proies, qui elle aussi varie

dynamiquement (Loeuille 2010). 

Ainsi, on peut par exemple supposer que le temps passé à construire la niche est déduit du

temps disponible pour la chasse. Ce type de compromis allocatif peut être intuitivement lié à

la transition entre comportement de type « chasseur-cueilleur » à « agriculture sédentaire ».

L’approche de telles questions se fait dans la thématique plus générale de l'évolution de la
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spécialisation, un champ important en écologie évolutive et en particulier pour l’évolution des

interactions  interspécifques  (Futuyma  et  Moreno  1988;  Ravigné,  Dieckmann,  et  Olivieri

2009; Egas, Dieckmann, et Sabelis 2004; Parvinen et Egas 2004; Nurmi et al. 2008; Poisot et

al.  2012). Une notion centrale pour l'étude de l'évolution de la spécialisation est celle des

contraintes temporelles, physiologiques etc, qui génèrent pour les organismes un compromis

allocatif  de spécialisation :  une espèce ne peut pas exploiter de façon maximale plusieurs

ressources.  Cependant  on peut  mettre  en  évidence des  stratégies  d'utilisation  optimale  en

fonction du rendement énergétique de la ressource par rapport au temps de manipulation, avec

l'optimal foraging évoqué précédemment (Charnov 1976), voire en considérant de la plasticité

et de l'évolution possible dans les interactions, avec l'adaptative foraging (Loeuille 2010). Ces

modèles  prédisent  une  distribution  des  interactions  proportionnelle  à  la  proftabilité  des

diférentes ressources, c'est-à-dire leur rendement énergétique par rapport au temps passé à les

manipuler  et  les  assimiler.  On  peut  donc  extraire  des  prédictions  similaires  concernant

l’évolution  de  la  construction  de  niche  :  on  prédit  un  infuence  réciproque,  voire  une

coévolution,  entre  évolution  de  la  construction  de  niche,  et  spécialisation,  en  particulier

lorsque la  construction  de niche  implique un efet  sur  une  proie  ou une ressource.  Cette

prédiction est étudiée plus particulièrement dans le chapitre III. L’évolution de la construction

de  niche  peut  ainsi  s’intégrer  à  l’évolution  de  la  spécialisation  fonctionnelle  (Rueffler,

Hermisson, et Wagner 2012). 

2.2 La construction de niche comme bien commun

Un deuxième axe est considéré dans cette thèse pour prédire l’évolution de la construction

de niche : celui de l’évolution de la coopération. En efet, dans certains cas, on peut prédire

que le résultat de la construction de niche peut être qualifé de bien commun et donc menacé

par une potentielle tragédie des communs (Hardin 1968; Rankin, Bargum, et Kokko 2007). Si

les bénéfces de la construction de niche sont partagés par tous les individus d’une population,

mais que les coûts ne sont payés que par les individus qui la pratiquent, alors la construction

de niche devrait être contre-sélectionnée (car menacée par l’invasion de tricheurs ne payant

pas ce coût). Un exemple est la production de sidérophores que nous expliciterons dans le

chapitre  V, et  qui est  considéré comme un archétype de bien commun en évolution de la
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coopération microbienne (Grifn, West, et Buckling 2004; Foster 2010; Cordero et al. 2012;

Lee, van Baalen, et Jansen 2016). Les sidérophores améliorent la disponibilité en fer (donc la

niche) des micro-organismes qui les produisent, mais aussi celle de leur compétiteurs qui ne

les produisent pas mais possèdent les récepteurs adéquats pour pouvoir les internaliser. En

contexte agricole, on peut également considérer la ressource cultivée comme bien commun :

le coût de l’agriculture ou de l’élevage peut être évité par des individus tricheurs qui proftent

de cette ressource commune, si celle-ci est accessible à tous les individus de la population

d’agriculteurs.  Cette problématique est également importante dans les chapitres II, III, et IV.

L’évolution vers le maintien la construction de niche est donc conditionnée non seulement

par  les  ratios  coûts-bénéfces  pour  la  valeur  sélective  (ou  ftness)  des  individus  qui  la

pratiquent (comme c’est le cas pour tout trait soumis à évolution), mais également par sa

vulnérabilité vis-à-vis d’un scénario de type « tragédie des communs ». Cette question relève

plus  généralement  du  maintien  des  phénotypes  coopératifs,  et  a  été  largement  étudiée  en

biologie évolutive dans le champ disciplinaire de l’évolution de la coopération. De nombreux

mécanismes ont été identifés afn de limiter la vulnérabilité face aux tricheurs, en particulier

la sélection de parentèle (Hamilton 1964; Maynard Smith 1964; Okasha et Martens 2016) ou

multi-niveaux ((Lehmann et al. 2007;  Lion, Jansen, et Day 2011)), des mécanismes socio-

comportementaux  (par  exemple,  réciprocité,  punition  des  tricheurs,  fdélité)  ou  bien

structurels (monopole de la niche, privatisation). 

Dans cette thèse nous nous intéressons particulièrement à la notion de privatisation ou de

monopole de niche  (Krakauer, Page, et Erwin 2009; Chisholm et al. 2018). Ceci peut être

possible si par exemple, on a une spécifcité entre utilisation de la niche et constructeur de

niche,  comme  cela  peut  être  le  cas  pour  les  sidérophores.  La  structuration  spatiale  est

également connue pour favoriser l’évolution de la coopération, en regroupant les individus

coopérateurs entre eux (mécanisme d’assortiment) (Lion, Jansen, et Day 2011; Garcia et De

Monte 2013) : la corrélation spatiale entre la construction de niche et constructeur de niche

sera étudiée dans le chapitre IV.
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Box 4 : Construction de niche chez les bactéries : exemples de la production de

sidérophores

Les sidérophores sont des molécules sécrétées par les bactéries leur permettant de capter le

fer (biologiquement indisponible dans sa forme environnementale) (Hider et Kong 2010).

Les  sidérophores  ont  été  classiquement  étudiés  en  microbiologie  dans  le  cadre  de

l’acquisition du fer indispensable à leur croissance par les micro-organismes  (Poole et

McKay 2003;  Cornelis  2010).  C’est  ainsi  un médiateur  de la  compétition pour le  fer,

notamment  avec  l’hôte  dans  le  cas  de  pathogènes  (Chu et  al.  2010) mais  aussi  entre

bactéries elles-mêmes : cette vision « compétitive » de la production de sidérophores est

étayée  par  des  études  expérimentales  qui  montrent  notamment  l’augmentation  de  la

production en réponse à la présence de compétiteurs  (Traxler et al. 2013; Harrison et al.

2008). Cependant,  la production de sidérophores est  également connue comme un des

exemples classiques de coopération chez les bactéries  (Lee, van Baalen, et Jansen 2016;

Griffin, West, et Buckling 2004; Lujan, Gomez, et Buckling 2015). En particulier, si la

production de sidérophores est coûteuse, et que les bactéries qui ne produisent pas les

sidérophores  peuvent  les  capturer  lorsqu’elles  possèdent  le  récepteur  adéquat  et  ainsi

bénéficier de cette production sans payer le coût (« tricheurs »), alors on s’attend dans une

perspective  d’évolution  de  la  coopération  à  une  contre-sélection  de  cette  production.

Plusieurs  études  établissent  que  la  production  de  sidérophores  est  un  « bien  public »

notamment en comparant la fitness des producteurs et des non-producteurs (généralement

des  mutants  « knock-out »)  dans  des  environnements  limités  en  fer  (Griffin,  West,  et

Buckling  2004;  Ross-Gillespie  et

al.  2007) :  en  monoculture,  les

coopérateurs  ont  une  meilleure

performance  que  les  mutants  KO

puisque ces derniers sont limités en

fer,  tandis  qu’en  co-culture,  les

tricheurs  ont  une  meilleure

performance  que  les  coopérateurs

puisqu’ils profitent de la production

de  sidérophores  sans  en  payer  le

coût. Ce statut de « bien public » a

toutefois  été  remis  en  cause  par

différents articles, en particulier de

part  son  caractère  contexte-

dépendant,  ce qui a pu conduire à
Le  coût  de  la  coopération  diminue  en  augmentant  la
disponibilité en ressource (tiré de Brockhurst et al. (2008))
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des débats dans la littérature  (Zhang et Rainey 2013; Kümmerli et Ross-Gillespie 2013;

Rainey et al. 2014). Par exemple, augmenter la disponibilité en nutriments dans le milieu

de culture  diminue le  coût  de la  production  de  sidérophores  et  facilite  la  coopération

(Brockhurst et al. 2008, 2010). La production de sidérophores est augmentée lorsque la

disponibilité en fer diminue (Dumas et Kümmerli 2012) tandis que la viscosité du milieu

peut favoriser la production de sidérophores en limitant leur diffusion (Kümmerli, Griffin,

et al. 2009). Dans cette thèse, on ne qualifie pas a priori la production de sidérophores de

bien  public  ou  de  trait  compétitif :  nous  développons  dans  le  chapitre  V  un  cadre

conceptuel pour considérer de façon conjointe la production de sidérophores comme un

agent de compétition ou de coopération. Nous étudions l’évolution de l’investissement

dans la production de sidérophores en faisant varier différents paramètres biologiques et

environnementaux dont le degré de partage – ou de privatisation – des sidérophores entre

les différentes souches, le coût de production, la disponibilité en fer.

Schéma du modèle utilisé dans le chapitre V. On représente ici une seule bactérie,
qui investit une fraction f d’énergie dans la production de sidérophores, et alloue une
fraction  1-f  à  la  croissance  et  la  maintenance.  Les  sidérophores  sont  sécrétés,
chélatent  le  fer  extra-cellulaire,  et  sont  internalisés  par  un  récepteur  (dont  la
spécificité dépend du paramètre de privatisation). Une partie des sidérophores est
recyclée, et le fer est utilisé pour le métabolisme de la cellule (croissance, etc). On
considère également  des  réactions d’équilibre et  de diffusion avec l’extérieur  du
chémostat.
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2.3 Modéliser l’évolution de la construction de niche

Pour fnir, nous présentons les diférentes méthodes utilisées pour modéliser l’évolution de

la construction de niche dans cette thèse, à savoir la dynamique adaptative, mais également

des méthodes numériques de simulation dans un contexte non-spatial, spatialement implicite

ou explicite.

Cadre théorique de la dynamique adaptative

La dynamique adaptative fournit un cadre théorique pour l'étude de la dynamique évolutive

de traits  phénotypiques,  dans des communautés où la dynamique écologique est  explicite.

Dans une vision traditionnelle de génétique de population, le paysage de ftness est fgé et

déterminé par l’environnement,  qui est  fxe.  La dynamique adaptative  (Geritz et  al.  1998)

permet de prendre en compte les rétro-actions entre la dynamique écologique et la dynamique

évolutive : le  paysage de valeur sélective se remodèle au fur et à mesure de la modifcation de

l’environnement  produite  par  l’évolution  de  l’organisme.  Les  stratégies  considérées  en

dynamique adaptative sont continues et l’évolution est graduelle. La fréquence-dépendance et

la densité-dépendance sont prises en compte puisqu’elles peuvent émerger de la dynamique

écologique. La dynamique adaptative permet de s’afranchir de l’hypothèse d’optimalité de

l’évolution,  et  d’obtenir  des  scénarios  illustrant  des  meurtres  ou  suicides  évolutifs,  ou  au

contraire  de renforcer  la  coexistence  ou d’obtenir  des  sauvetages  évolutifs  (Dieckmann et

Ferrière 2004). Nous présentons les hypothèses et les outils liés à ce cadre théorique. 

Hypothèses théoriques

Les  outils  analytiques  utilisés  en  dynamique  adaptative  impliquent  un  certain  nombre

d’hypothèses, dont celle de la séparation des échelles de temps écologique et évolutive. On

présente ici ces outils pour l’analyse de l’évolution d’un trait phénotypique, que l’on nomme

x. L’évolution du trait est étudiée en plusieurs étapes, sous les hypothèses de reproduction

clonale, et de mutations rares et petites : on considère d'abord l'établissement de l'équilibre

écologique, pour une population mono-morphique de trait résident  xres. Une fois l'équilibre

écologique établi, on introduit un mutant (rare) de trait xmut. Le devenir de ce mutant dépend

du signe de sa valeur sélective relative  W(xmut, xres), c'est-à-dire son taux de croissance dans

29



l'environnement fxé par l'équilibre du résident  (Metz, Nisbet, et Geritz 1992). Si la valeur

sélective est positive, alors il y a possibilité d'invasion. On suppose dans les hypothèses de la

dynamique adaptative que l'invasion d'un mutant implique le remplacement du type résident

par  le  mutant.  On  a  alors  établissement  de  l'équilibre  écologique  avec  le  nouveau  type

résident, et on réitère le processus.

Équation canonique

À partir du processus précédemment évoqué, en partant d'un modèle individu-centré, il a

été  possible  de  dériver  une  approximation  déterministe  de l'évolution  du trait  considéré  :

l'équation canonique de la dynamique adaptative (Dieckmann et Law 1996) :

d x
d t =

1
2 μσ

2 N 0
( xres )

∂W (xmut , xres)

∂ xmut |xmut→ xres

(1)

Le terme μσ
2 N0

(xres) représente  le  potentiel  évolutif,  i.e.  la  variabilité  phénotypique

totale apportée par le régime de mutations, avec  μ  la taux de mutation par individu,  σ2 la

variance  phénotypique  associée  à  ces  mutations  et  N0(xres)  la  densité  de  la  population  à

l'équilibre  fixé  par  le  résident.  Le  terme  
∂ W (xmut , xres)

∂ xmut |xmut→ xres

 est  le  gradient  de

sélection,  qui représente l'action des pressions de sélection sur la variabilité phénotypique

existante autour du trait du résident. Lorsque celui-ci s'annule, on obtient les points fixes de

l'équation  canonique,  qui  sont  appelés  singularités  évolutives.  On  peut  alors  étudier  la

dynamique des singularités à l'aide des dérivées partielles secondes de la fitness (Geritz et al.

1998; Dieckmann et Law 1996)

Singularités évolutives x*

Ce sont les racines de 
∂ W (xmut , xres)

∂ xmut |xmut→ xres

=0 . Elles peuvent présenter diférentes

dynamiques.  Les  dynamiques  sont  analysées  au  travers  de  deux  propriétés,  la  propriété

d'invasibilité  (John  Maynard  Smith  1982) et  la  propriété  de  convergence  ou  de  stabilité

continue (Eshel 1983; Christiansen 1991) et sont  caractérisées à partir des dérivées partielles

secondes  de  la  ftness.  La  singularité  est  dite  évolutivement  stable  ou  non-invasible  si

30



∂
2W (xmut , xres)

∂ xmut
2 |xmut→xres→ x*

< 0 c’est-à-dire  lorsque  aucun   mutant  proche  ne  peut

envahir,  lorsqu'on  se  place  à  cette  singularité.  On  a  alors  une  ESS  (Evolutionary  Stable

Strategy).  Le  critère  de  convergence  est  donné  par  le  signe  du  terme

∂
2W (xmut , xres)

∂ xmut
2 |xmut→xres→ x*

+
∂

2W (xmut , xres)

∂ xmut∂ xres |xmut→xres→ x*
 :  il  détermine  si  en

partant d'une valeur de trait proche de la singularité, l'évolution conduit à la singularité ou non

(Eshel 1983). On a convergence si ce terme est négatif. Selon les signes de ces critères, il

existe quatre dynamiques : si la singularité est non-invasible et convergente, il s'agit d'une CSS

(Continuously Stable Strategy) ; si la singularité est invasible et convergente, il s'agit d'un EBP

(Evolutionary Branching Point) ; si la singularité est invasible et non-convergente, il s'agit

d'un repellor  et  si  la  singularité  est  non-invasible et  non-convergente,  il  s'agit  d'un jardin

d'Eden (Geritz et al. 1998) (voir Box 5). 
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Box 5 : Pairwise Invasibility Plots

Ce sont  des  outils  de visualisation  des  dynamiques  autour  des  singularités  évolutives,

fréquemment utilisés en dynamique adaptative. On représente graphiquement le signe de

la  fitness  d’invasion  d’un  mutant  de  trait  xmut dans  une  population  résidente  de  trait

xres (positif en noir

ou gris, négatif en

blanc)  dans  un

plan  représentant

toutes  les

combinaisons

possibles  de

stratégies

résidentes  et

mutantes  (Geritz

et  al.  1998).  La

diagonale

correspond à une isocline de fitness puisque la fitness d’invasion du résident dans une

population résidente est nulle. Une deuxième isocline détermine la frontière entre zones de

fitness  positive  et  négative.  Le  croisement  de  ces  deux  isoclines  donne  les  stratégies

singulières. La position géométrique des isoclines de fitness par rapport à cette diagonale

permet  de  déterminer  notamment  si  la  stratégie  est  non-invasible  (ESS)  et  si  elle  est

convergente (stable de façon continue) c’est-à-dire que l’évolution mène le trait à cette

stratégie en partant d’une valeur de trait voisine.

Ces notions sont valables pour une population non structurée : la ftness d’un mutant est

déterminée  par  son  taux  de  croissance  per  capita lorsqu’il  apparaît  dans  la  population

résidente  (initialement  très  rare).  En  s’appuyant  sur  une  idée  similaire,  en  population

structurée, le mutant peut envahir si sa population (supposée rare) est repoussée de l’équilibre

d’extinction. Autrement dit, le critère devient l’instabilité de l’équilibre nul de la population

mutante. Cette approche est analogue au critère de ftness pour les méta-populations (Metz et

Gyllenberg 2001; Massol, Calcagno, et Massol 2009). On développe un proxy de la ftness

pour les populations structurées en deux stades (voir chapitre VI).

Exemple  de  dynamiques  associées  aux  PIP -  adapté  de  Dieckmann  et  Ferrière
(2004).  Une  CSS  correspond au  point  final  de  l’évolution  puisqu’elle  peut  être
atteinte  graduellement  et  est  non-invasible.  Un  jardin  d’Eden  est  un  cas  où  la
stratégie  est  non-invasible  mais  ne  peut  être  atteinte  graduellement  –
biologiquement cette situation est quasiment équivalente à celle d’un « repellor ».
Enfin, un branchement évolutif est une stratégie qui est atteignable mais invasible :
on a alors de la sélection disruptive qui peut mener à diversifier la population. 
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Les  simulations  numériques  permettent  de  relâcher  ces  hypothèses,  notamment,  sur  la

séparation  des  échelles  de  temps  et  les  tailles  de  mutation,  et  permettent  d’étudier  la

coévolution de plusieurs traits. 

Modéliser l’évolution de la construction de niche dans un contexte spatial

Dans deux chapitres de cette thèse,  nous considérons la construction de niche dans un

contexte spatial,  explicite  (dans le  chapitre  IV) et  implicite  (dans  le  chapitre  V).  Dans le

chapitre  IV, nous modélisons l’évolution de la construction de niche sur une grille (30x30

patches). On défnit  des qualités de patches pour les diférentes espèces en fonction de la

composition du patch et de l’intensité de construction de niche (qui augmente la qualité de

patch pour la ressource aidée et la diminue pour le constructeur de niche, un paramètre fxant

le coût de cette construction de niche). Les règles de colonisation et d’extinction (ou plus

exactement, de migration et de mort, puisqu’on a un modèle individu-centré) sont dérivées des

qualités  de  patches :  meilleure  est  la  qualité  de  patch,  plus  on  aura  une  probabilité  de

colonisation  élevée  et  une  probabilité  d’extinction  faible.  On  considère  également  un

processus de mutation pour le trait x qui représente l’intensité de construction de niche. On ne

défnit  pas  de  ftness  a  priori pour  le  trait,  mais  celle-ci  émerge  de  la  dynamique  de

colonisation,  extinction  de  la  méta-communauté :  en  particulier,  grâce  à  l’hypothèse  de

dispersion limitée, des clusters de constructeurs de niche peuvent se maintenir ce qui évite une

tragédie des communs. 

L’évolution de la production de sidérophores est étudiée dans le chapitre IV. On modélise

l’évolution  de  l’investissement  dans  la  production  de  sidérophores  dans  une  méta-

communauté implicite : en efet, seules les interactions locales sont modélisées, c’est-à-dire la

croissance, la production de sidérophores, la compétition entre diférentes souches partageant

ou non la même stratégie d’investissement. L’échelle de la méta-communauté est modélisée

implicitement suivant un cycle d’un « bioflm » (Cremer, Melbinger, et Frey 2012; Oliveira,

Niehus, et Foster 2014). Les étapes de ce cycle sont : 1) la colonisation d’un patch par un

certain nombre de souches, 2) la croissance de ces souches, régulée par les interactions locales

sur le patch, et  enfn 3) une phase de dispersion où toutes les souches sont regroupées et

redistribuées aléatoirement lors de l’ensemencement suivant.  Ces étapes ne sont cependant
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pas modélisées explicitement : l’évolution du trait se fait suivant une analyse d’invasion. On

étudie  comment  les  souches  présentant  une  stratégie  mutante  (ou  migrante),  rare,  se

comportent  dans  une méta-population  où toutes  les  autres  souches  adoptent  une  stratégie

résidente.  On  fait  l’hypothèse  qu’un  nombre  fxe  n de  stratégies  colonise  chaque  patch.

Puisqu’une  stratégie  résidente  est  très  largement  majoritaire  dans  la  méta-population,  on

dérive un proxy de sa ftness qui est la densité fnale à l’issue de la compétition contre les

autres souches adoptant la même stratégie résidente. La ftness de la stratégie mutante est la

densité fnale d’une souche adoptant cette stratégie, à l’issue de la compétition (locale) avec

les souches adoptant la stratégie résidente (la probabilité d’interaction avec elle-même est très

faible que la stratégie mutante est rare). Le critère d’invasion de la stratégie résidente est alors

obtenu en comparant les valeurs sélectives de la stratégie mutante et de la stratégie résidente

(Mitri,  Xavier, et Foster 2011). Si ce critère est validé,  la stratégie migrante augmente en

fréquence dans la population à la génération suivante («génération » étant entendu comme une

réalisation du cycle de formation d’un bioflm). Le succès évolutif d’une stratégie ne dépend

donc  pas  uniquement  des  interactions  locales :  une  stratégie  mutante  qui  gagnerait  la

compétition locale vis-à-vis du résident n’envahit pas nécessairement la méta-population, si

elle atteint une densité plus faible que la densité moyenne des souches résidentes. Du point de

vue statistique, ce problème est celui du paradoxe de Simpson (Simpson 1951), et a été utilisé

en évolution de la coopération en particulier chez les micro-organismes (voir  (Hauert et al.

2002; Chuang, Rivoire, et Leibler 2009; Kümmerli et al. 2010). On fait ensuite l’hypothèse

qu’une  stratégie  mutante  qui  envahit  la  méta-population  fnit  par  remplacer  la  stratégie

résidente  (hypothèse  qui  est  également  faite  dans  la  dynamique  adaptative).  La  stratégie

optimale  (ESS,  selon   Maynard  Smith  1982)  est  celle  qui,  lorsqu’elle  est  adoptée  par

l’ensemble de la méta-population, ne peut être envahie par aucune autre stratégie. 

3 Thématiques et questions développées au cours de cette

thèse

Nous avons vu dans cette introduction que la construction de niche pouvait prendre une

multitude de formes. Nous nous sommes intéressés au cours de cette thèse principalement à la

construction de niche comme médiatrice des interactions interspécifques. En particulier le
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modèle  principal  de  cette  thèse,  consiste  en  un  module  simple  à  trois  espèces :  un

consommateur en interaction trophique avec deux ressources (qui sont donc soumises à de la

compétition apparente).  Par la construction de niche,  le consommateur peut avoir un efet

positif sur le taux de croissance d’une des ressources. Ce modèle est très général et nous avons

choisi de ne pas spécifer de scénario biologique, dans un premier temps. Ainsi, on pourrait

considérer que le consommateur aide une des ressources par le recyclage des nutriments, ou

bien par l’agriculture. On étudie plusieurs scénarios de coût de la construction de niche, en

lien avec la spécialisation sur les deux ressources. On suppose que la construction de niche

peut  être  non-coûteuse,  ou  bien  coûteuse  pour  le  consommateur,  et  que  ce  coût  peut

s’appliquer sur la consommation des ressources. 

Dans  un  premier  chapitre,  on  se  concentre  sur  l’étude  des  efets  écologiques  de  la

construction de niche, sans incorporer d’évolution. Cette étude préliminaire nous a semblé

indispensable pour comprendre ensuite les conditions d’évolution de la construction de niche

ainsi que les conséquences de cette évolution sur la dynamique écologique du système, dans

une perspective de boucle de rétro-actions éco-évolutive. On étudie donc les conséquences de

la  construction  de  niche  pour  la  coexistence  des  ressources  dans  diférents  scénarios  de

compromis allocatifs. 

Cette étude écologique pose les bases pour ensuite étudier l’évolution de la construction de

niche, qui fait l’objet du deuxième chapitre. Nous considérons le même modèle, en ajoutant un

bénéfce  direct  à  la  construction  de  niche  pour  l’organisme  la  pratiquant :  l’efcacité  de

consommation de la ressource aidée est positivement corrélée à l’intensité de la construction

de niche. On s’intéresse à l’infuence des conditions écologiques en termes de spécialisation

sur les ressource, sur l’évolution de la construction de niche, et à l’action que cette évolution

peut avoir en retour sur la dynamique écologique du système. Nous considérons diférentes

formes  de  trade-of qui  nous  permettent  de  décrire  des  dynamiques  évolutives  variées,

notamment  une  possibilité  de  diversifcation  sur  le  trait  de  construction  de  niche  avec

coexistence d’une population de constructeur ayant un accès privilégié à la ressource aidée, et

spécialiste de cette ressource, et d’une population de non-constructeurs généraliste. 
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Dans un troisième temps, nous introduisons une extension spatiale du modèle précédent.

Cette étude est uniquement réalisée par simulations et a fait l’objet du stage de M2 d’Élise

Verrier, que j’ai encadré quotidiennement au cours de ces derniers mois. Les réfexions sur le

modèle ayant été entamées en amont du début du stage, et au vu de mon implication dans ce

stage et de sa place dans cette thèse, j’ai choisi de présenter le rapport de stage d’Élise comme

troisième chapitre.

Ces  trois  premiers  chapitres  constituent  donc  un  ensemble  cohérent  avec  diférentes

facettes d’analyse d’un même modèle général.  Deux autres chapitres sont consacrés à des

modèles  plus  spécifques :  le  premier  est  une  étude  de  l’évolution  de  la  production  de

sidérophores, un trait de construction de niche chez les micro-organismes. Il est issu d’un

stage réalisé quelques mois avant le début de ma thèse, et encadré par René Niehus et Kevin

Foster de l’université d’Oxford. C’est un travail que j’ai eu l’occasion de poursuivre au cours

de ma thèse et dont le sujet a été pensé pour s’inscrire dans mon projet de thèse, et il apporte

une approche théorique complémentaire des autres modèles. Enfn dans le dernier chapitre, je

présente  un  travail  issu  de  mon  stage  de  M2  (encadré  par  Ewen  Georgelin  et  Nicolas

Loeuille), également poursuivi au cours de ma thèse : nous étudions la coévolution de régimes

alimentaires entre les stades d’un organisme de type papillon, c’est-à-dire herbivore au stade

juvénile et pollinisateur au stade adulte. Cette étude théorique a été motivée par une méta-

analyse qui montre un recouvrement de niche statistiquement positif  entre les deux stades

(Altermatt et Pearse 2011). Nous confrontons ce résultat à une hypothèse basée sur les efets

indirects  entre  stades.  Ce travail  se  fonde sur  une  conception  légèrement  diférente  de  la

construction de niche des chapitres précédents,  mais qui reste à mon sens valable dans la

défnition originelle du concept, où l’on peut considérer que les interactions interspécifques et

leur évolution peut être qualifée de construction de niche. En particulier, ceci est appuyé par

le  fait  la  plupart  des  résultats  obtenus  se  fondent  sur  des  rétro-actions  explicites  entre

dynamiques écologiques et évolutives.
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II De  la  compétition  apparente  à  la  facilitation,

implications  de  la  construction  de  niche  d’un

consommateur  sur  la  coexistence  et  la  stabilité  des

communautés consommateur-ressource.

Dans ce chapitre, on étudie les conséquences écologiques de la construction de niche, dans

un module  trophique composé d’un consommateur  et  de  deux ressources  en  compétition

apparente. Ce modèle sert de base à l’étude de l’évolution du trait de construction de niche,

présentée dans le chapitre suivant. On fait l’hypothèse qu’une des deux ressources peut être

aidée via le processus de construction de niche du consommateur. On considère diférents

scénarios de coût de construction de niche : la construction de niche peut être non-coûteuse (le

bénéfce pour la ressource est alors le « sous-produit » d’un comportement non-adaptatif du

consommateur),  ou  coûteuse,  si  le  consommateur  a  un  efet  actif  sur  sa  ressource.  Nous

envisageons  le  coût  de  la  construction  de  niche  dans  la  théorie  du  fourragement  optimal

(optimal foraging,  (Charnov 1976; Pyke, Pulliam, et Charnov 1977)) : le comportement de

construction  de niche  induit  une  diminution  de  l’énergie  ou du temps  disponible  pour  la

recherche et la consommation des ressources. On étudie deux scénarios de coût, selon que

c’est la consommation de l’une ou de l’autre ressource qui est diminuée par la construction de

niche. Par exemple, si la construction de niche implique la défense de la ressource face à des

prédateurs ou le déplacement loin du site de la ressource aidée, investir dans la construction

de niche  peut  diminuer  le  taux de consommation de cette  ressource :  on a  alors  un coût

d’exploitation sur cette ressource. D’autre part, de façon plus intuitive, la construction de la

ressource aidée peut diminuer l’opportunité du consommateur de consommer des ressources

alternatives :  on  a  alors  un  coût  d’opportunité.  Nous  montrons  qu’en  l’absence  de  coût,

augmenter la construction de niche a un efet positif sur la ressource aidée (efet « bottom-

up »),  qui  se  traduit  par  un  efet  positif  sur  le  consommateur,  et  un  efet  négatif  sur  la

ressource alternative (« top-down » du fait de la compétition apparente). La prise en compte

des  compromis  allocatifs  modife  la  distribution  des  efets  indirects  dans  ce  système  et

diminue la compétition apparente, ce qui augmente la coexistence entre les ressources. 
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Summary

1. In addition to their direct trophic effects, some consumers have a positive indirect

effect  on  their  resource,  due  to  niche  construction.  A predator  can  facilitate  its  prey

resource acquisition, through prey transport, or through modifications of nutrient cycling.

Other predators defend their  prey against other predators, or actively manage it,  as in

agriculture, which is found in numerous taxa such as humans, but also ants, beetles, fishes

and microbes.

2.  Here we investigate the ecological consequences of considering such positive

effects  in  a  simple  two resource–one  predator  module,  in  which  the  consumer  has  a

positive effect on one of the resources.

3.  We consider several scenarios, in which the positive effect of the resource is

either  non costly,  ie  resulting  from a by-product  of  the  consumer  phenotype such as

nutrient  cycling,  or  costly.  The  cost  either  decreases  the  exploitation  of  the  helped

resource or the opportunity to forage the alternative resource.

4.  We  show  that  by  modifying  the  trophic  interactions  in  the  module,  niche

construction alters the apparent  competition between the resources,  thereby impacting

their coexistence.

5. We  investigate  how  the  intensity  of  niche  construction  impacts  species

coexistence, the distribution of biomass among the three species, and the stability of the

community. When niche construction has little or no cost, it leads to higher consumer and

helped resource densities, while decreasing the alternative resource density. Alternatively,

when niche construction has a strong cost, the alternative resource can increase in density,

niche construction thereby leading to the emergence of facilitative interactions among

resource species.
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Introduction

While most  studies  in network ecology consider only one interaction type (ie,

either food webs or mutualistic networks), the co-occurrence of different interaction types

within networks has been of increasing interest in the last decade, in both theoretical and

empirical studies  (Fontaine et al., 2011; Kéfi et al., 2012; Mougi & Kondoh, 2012).  In

particular, positive interactions that co-occur with antagonistic interactions may originate

from  mutualism,  facilitation  (Bruno,  Stachowicz,  &  Bertness,  2003),  ecosystem

engineering  (Jones,  Lawton,  & Shachak,  1994) and niche  construction  (Odling-Smee,

Laland, & Feldman, 1996). They can either directly affect the partner of interaction (as in

mutualism) or alter the environment (as in ecological engineering) (Kéfi et al., 2012).

Importantly, the co-occurrence of multiple interaction types may affect predictions

on general ecological questions such as ecosystem functioning, community stability and

persistence  (Fontaine et al., 2011; Kéfi et al., 2012). For instance, positive interactions

can increase the persistence of a consumer under resource-limited conditions (Kylafis &

Loreau,  2008) thus  facilitating  the  coexistence  and  increasing  community  diversity

(Gross,  2008).  Positive interactions  can notably occur  when a given species  has  both

trophic  and  non-trophic  effects  on  the  same  partner  of  interaction.  For  instance,  ant

species that simultaneously tend aphids and prey on them can provide benefits to aphids

by eating honeydew and protecting them from predators  (Stadler & Dixon, 2005). Note

that the frontier between a consumer helping its resource and a mutualist exploiting its

partner  is  not  clear,  and  the  examples  we  cite  later  on  could  often  belong  to  either

categories  (Bronstein,  2001;  Offenberg,  2001).  The  net  demographic  effect  of  the

interaction theoretically allows a complete classification but is not always measurable. 

Indirect positive effects can emerge from a variety of consumer behaviours that

improve some components of the resource growth rate (Brown, Ferris, Fu, & Plant, 2004

and references within). A first intuitive case would be a consumer facilitating its resource
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nutrient acquisition. For instance, while grazing, herbivores recycle nutrients to the soil,

and may under some conditions increase primary productivity. An intermediate level of

herbivory then leads to an optimal primary productivity (grazing optimization hypothesis,

(de Mazancourt, Loreau, & Abbadie, 1998)). Predators may also reduce prey mortality,

when they protect it  against other predators (through interference with or predation of

alternative predators) or inhibits the prey’s competitors. For instance, in devil's gardens,

ants kill competitors of their host plant species (Frederickson, Greene, & Gordon, 2005).

Finally, a consumer may help its resource dispersal and reproduction (eg, seed dispersal

linked  to  granivory,  (Davidson,  1977)),  or  reduce  prey  intraspecific  competition.  The

nematode Caenorhabditis elegans for instance transports its prey bacteria and inoculate

them to  unexploited  resource  pools  (Ingham,  Trofymow,  Ingham,  & Coleman,  1985;

Thutupalli et al., 2017).

Such  helping  behaviours  can  occur  at  a  cost  for  the  consumer  or  not.  This

distinction ultimately changes the way the positive effect affects the demography of the

consumer species in the system, altering the prey-consumer feedback. We call the positive

effect passive if it results from a by-product of the consumer phenotype, with no direct

metabolic  cost.  Nutrient  cycling,  as  in  the  grazing  optimization  hypothesis  (de

Mazancourt  et  al.,  1998),  seed  dispersal  or  passive  transport  of  the  resource  to

unexploited areas as in the nematode-bacteria interaction would all fall in this category

(Thutupalli et al., 2017). Dissuading other predators from attacking the resource through

the mere presence of the consumer could also be a passive positive effect.

When the positive effect on the resource is active,  its negatively affects another

consumer fitness component.  For example,  active resource management, that we refer

loosely  to  as  “agriculture”,  incurs  a  cost  in  terms  of  time  and  energy.  Agriculture  -

cultivation of plants, algae, fungi and animal herding - is found in humans, but also ants,

beetles,  fishes  and  even  microbes  (Boomsma,  2011;  Hata  &  Kato,  2006;  Mueller,

Gerardo, Aanen, Six, & Schultz, 2005; Rowley-Conwy & Layton, 2011; Smith, 2016).
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The cost of agriculture can be envisioned through foraging theory (Charnov, 1976), where

spending time on one resource reduces the available time to forage another resource,

leading to an “opportunity cost”. Another type of cost can emerge if actively defending a

resource against other predators or competitors implies moving away from this resource

site  or  decreasing  its  consumption  (eg,  by  allocating  time  to  defense  rather  than

consumption).  Then, an “exploitation cost” scenario emerges with a trade-off between

resource consumption and resource protection.

We  here  investigate  the  ecological  consequences  of  considering  such  positive

effects  in  a  simple  trophic  module.  We consider  a  consumer  that  feeds  on  a  helped

resource while  also foraging on a  second (non-helped)  resource.  Such simple trophic

modules have been extensively used in ecology to understand mechanisms promoting

coexistence and stability in ecological networks (Bascompte & Melián, 2005; Holt, 1997;

Stouffer & Bascompte, 2010). We assume the consumer has a positive effect on one of the

resources  (the “helped”  one).  We consider  three scenarios  that  cover  passive positive

effects (“no cost” scenario) and two types of active positive effects (“exploitation cost”

and “opportunity cost” scenarios). ”No cost” scenarios assume that niche construction

only has an effect on the resource growth rate with no allocative cost (nutrient recycling,

cross-feeding).  In  “exploitation  cost”  scenarios,  we  assume  that  investment  in  niche

construction decreases the direct consumption of the helped resource. This may occur

when time devoted to defense against predators constrains consumption (for instance, ants

protecting aphids against ladybirds (Stadler & Dixon, 2005). “Opportunity cost” scenarios

assume that niche construction decreases consumption of the alternative resource. This

scenario is tightly linked to optimal foraging theory  (Charnov, 1976; Pyke, Pulliam, &

Charnov, 1977) and exploitation-exploration trade-offs  (Monk et al., 2018). It relates to

transitions between predation and breeder  behaviours,  found in numerous species that

specialize partly (facultative aphid rearing ants) or fully on cultivated resources (humans,
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obligate  aphid rearing ants  (Ivens,  von Beeren,  Blüthgen,  & Kronauer,  2016),  fungus

growing ants (Chapela, Rehner, Schultz, & Mueller, 1994)).

We investigate how niche construction impacts species coexistence, the distribution

of biomass among the three species, and the stability of the community. Predictions can

be made considering the indirect effects occurring in the system. In our module, the two

resource species do not directly compete but engage in apparent competition through their

interactions with the shared predator  (Holt, 1977). Any increase in biomass of a given

prey has an indirect negative effect on the other prey as it increases predator density.

Previous works show that the winner of the competition is the species that sustain the

highest  density  of  predator,  leading  to  a  P* rule  similar  to  the  R*  of  exploitative

competition  (Holt,  Grover,  &  Tilman,  1994).  Because  we  consider  that  one  species

receives an additional positive effect from the consumer, indirect effects are altered. If the

net  effect  of  the  consumer  on  the  helped  resource  is  positive,  then  the  apparent

competition  may  become  an  apparent  antagonism  as  the  alternative  resource  has  a

positive indirect effect on the helped resource (see Fig. 1).  In “no cost” scenarios, we

predict that niche construction increases the growth rate of the  helped resource, hence

negatively  impacting  the  alternative  resource  through  increased  apparent  competition.

Eventually, such an effect may lead to the loss of coexistence. Considering a trade-off

with the consumption of either resource may modify these predictions by affecting the

balance  of  indirect  effects.  In  the  “exploitation  cost”  scenario,  niche  construction

decreases  the  consumption  of  the  helped resource,  hence  makes  it  less  vulnerable  to

predation: we predict that it would win the competition because it suffers less from the

indirect negative effects received from the alternative resource. We therefore predict that

niche construction should eventually negatively impact coexistence. In the “opportunity

cost” scenario, niche construction decreases the consumption of the alternative resource,

hence the effects of apparent competition should be more balanced among prey species,

promoting coexistence.
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Predictions can also be made regarding the effects  of niche construction on the

stability  of  the  system.  In  the  “exploitation  cost”  scenario,  niche  construction  should

reduce the energy flux from the resource to the consumer, relative to the consumer loss.

Such limited energy fluxes should be stabilizing, as long as the net interaction remains

trophic  (Rip  &  McCann,  2011).  Considering  the  whole  three-species  module,  niche

construction  is  expected  to  be  stabilizing  when  it  increases  interaction  heterogeneity

among prey species (McCann, Hastings, & Huxel, 1998), for instance due to costs on the

consumption of either species. However, if the net interaction between the consumer and

the helped resource becomes mutualistic due to large positive effects, we expect it to be

destabilizing, because a negative trophic feedback loop then becomes a positive feedback

loop (May, 1973). 

Figure 1: Presentation of  the three-species  model  and indirect  effects  occurring

between the resources. a Direct interactions: the consumer C consumes both resources R1

and R2 depending on its  specialization  on each resource (s1 and s2). It  increases  the

growth of resource R1 by a factor x, which is the niche construction investment trait.  b

When the outcome of the C-R1  interaction is negative (s1>x), resources are limited by

apparent competition. c When the outcome of the C-R1  interaction is positive (s1<x), the

resources engage in apparent antagonism. 
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Model presentation

Ecological dynamics are modeled using ordinary differential equations (eq (1)):

{
dC
dt

=C (e1 s1 R1+e2 s2 R2−m)

dR1

dt
=R1(b1−g1 R1−s1 C+w xC)

dR2

dt
=R2(b2−g2 R2−s2 C)

 (1)

The  consumer  C per capita growth rate depends on its consumption of resources

(modelled by specialization on resource Ri, si, and conversion efficiency of resource Ri, ei)

and on its per capita death rate m. Resources have a logistic growth in the absence of the

consumer (allowing for their coexistence in such situations): bi is the per capita birth rate

and gi is the intraspecific competition rate for resource Ri. We do not consider any direct

competition between resources so that their coexistence can be entirely understood based

on variations of indirect effects inherent to the consumer species. To this logistic growth

is added a consumption rate scaled by the specialization of consumer on the resource, and

a niche construction effect for resource R1. All interactions are linear. In particular, in this

first model, niche construction is proportional to the investment trait x, and the consumer

density,  modulated by a niche construction efficiency  w.  Such simple linear functions

allow  for  an  analytical  study  of  the  system.  In  the  Supplementary  Information,  we

consider  a  saturating  response  for  the  niche  construction  effects  and  discuss  the

robustness of the results we present in the main text.  We assume that  ei, si, bi, gi, x are

positive,  so  that  niche  construction  is  facultative  for  the  maintenance  of  resource  1.

Parameters and variables are summarized in Table S1 and Table S2 in the Supplementary

Information.
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The ecological analysis of the system focuses on the feasibility and linear stability

criteria  applied  on  the  different  possible  equilibria.  Feasibility  conditions  require  the

positivity of all equilibrium densities. The stability analysis relies on the analysis of the

Jacobian  matrix  (thereby  assessing  the  return  time  to  equilibrium  following  a  small

disturbance)  and of  the invasibility  of  considered equilibrium by species  that  are  not

present at equilibrium. All figures and computations were made using Mathematica 11,

except for Fig. S1 that was realized with R version 3.4.4.
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Results

The model displays community states (equilibria) at which resources can subsist

without the consumer, or the consumer coexists with one or both resources. We sum up

the general stability and feasibility conditions for the “no cost” scenario, and study how

niche construction impacts these coexistence and stability conditions. We then investigate

how  the  addition  of  a  cost  modifies  those  results  in  the  “exploitation  cost”  and

“opportunity cost”  scenarios.  The detailed mathematical  analysis  can  be  found in the

Supplementary Information. 

1) Coexistence and stability under the “no cost” scenario (s1’(x)=s2’(x)=0)

In this scenario, the positive effect of the consumer on its resource happens through

a passive effect, as a by-product of metabolism or activity of the consumer. There is no

direct cost for the consumer. For instance,  the large effects on nutrient recycling by the

wildebeest  in  the Serengeti  ecosystem  (McNaughton,  1976) could be considered as  a

motivation  for  such  a  scenario.  The  positive  effect  only  impacts  the  growth  rate  of

resource 1 through the consumer density-dependent factor, and predation rates s1 and s2

are constant.

We  show that  the  consumer-helped  resource  (C-R1) equilibrium is  feasible  and

stable when the interaction between the two species remains trophic, (ie, positive effects

are not  too high).  The ratio  between the resource birth  rates  and their  vulnerabilities

determines the invasion potential for resource  R2: if it has a high birth to vulnerability

ratio, it can invade the consumer-helped resource system. In this (C-R1) subsystem, niche

construction has no effect on the resource density but increases the consumer density. The

increase  in  growth  rate  is  compensated  by  an  increase  in  predation  rate,  so  that  the

resource remains top-down controlled.
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Regarding the (C-R2) equilibrium, our analysis reveals that niche construction does

not have an impact on the equilibrium densities, as the helped resource is absent. Niche

construction is destabilizing, as large x allows an invasion of the equilibrium by resource

R1. Conditions of coexistence of the three species can therefore be expressed as upper and

lower limits of the positive effect intensity. Hence, niche construction favors coexistence

at intermediate values.

Niche construction affects the distribution of species densities. Given the dynamical

system  (1), species densities at the coexistence equilibrium in the “no cost” scenario can

be written:

C *=
b1 e1 g2 s1+b2 e2 g1 s2−g1 g2 m

e1 g2 s1(s1−w x)+e2 g1 s2
2

R1*=
b1−(s1−w x )C *

g1

R2 *=
b2−s2C *

g2

(2)

It is then possible to show how species densities vary depending on the intensity of niche

construction:

∂C *
∂ x

=
g2 C *(x )e1 s1

g2 e1 s1(s1−w x )+e2 g1 s2
2 >0

∂ R1*

∂ x
=

e2C *(x)s2
2

g2 e1 s1(s1−w x)+e2 g1 s2
2 >0

∂ R2*

∂ x
=

−C *(x)e1 s1 s2

g2 e1 s1(s1−w x)+e2 g1 s2
2 <0

(3)

As predicted, niche construction has a positive effect on the helped resource density,

leading to a positive bottom-up effect on its consumer, negatively affecting the alternative

resource density through apparent competition (Fig. 2). Equilibrium densities at the C-R2

equilibrium do not vary with the intensity of niche construction, but the invasion potential

of R1 increases up until R1 can invade, eventually leading to coexistence.
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Niche  construction  also  affect  the  resilience  of  the  system  (measured  as  the

negative real part of the dominant eigenvalue  (Pimm & Lawton, 1977)). The stability

measure  varies  abruptly  around the  ecological  states  frontiers  (see  Rip  & McCann,

(2011)),  and  we  focus  on  variation  for  intermediate  densities.  For  the  coexistent

equilibrium  (as  predicted  from  the  mathematical  conditions,  see  (S12)),  niche

construction  is  initially  destabilizing  then  stabilizing,  as  it  eventually  increases

interaction heterogeneity (McCann et al., 1998). Concerning the C-R1 equilibrium, niche

construction is stabilizing, as it decreases the per capita energy flux from the resource

to the consumer (Rip & McCann, 2011).

Figure 2: Effects of niche construction on the stable equilibrium densities and stability in

the “no cost” scenario. The consumer density is in brown, resource 1 density in orange,

resource  2  density  in  green.  Above  the  plot,  the  different  states  of  the  module  are

represented. An empty box means that density decreases, light box means that density

does  not  vary,  while  a  dark  box  means  that  density  increases.  Within  the  plot,  the

background  shows  stability  variation:  no  variation  (yellow),  destabilization  (red),

stabilization  (blue).  Stability  is  non-monotonous  in  white  areas  (transition  between

ecological states). e1=e2=0.5, g1=g2=0.8 , m=1, b1=2, b2=4, s1=2, s2=2.
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2) Effects of costly niche construction on coexistence and stability

We now assume that niche construction is costly for the consumer. This cost may

decrease  the  consumption  of  either  the  helped  resource  (“exploitation  cost”),  or  the

alternative resource (“opportunity cost”). “Exploitation cost” scenarios include situations

where  higher  positive  effects  on  the  helped  resource  (eg agriculture)  decreases  the

exploitation of the same resource. This can happen because the time or energy devoted to

protection of the resource against predators cannot be used for consumption (for instance,

ants protecting aphids against ladybirds (Stadler and Dixon 2005)). “Opportunity cost”

scenarios  correspond  to  situations  where  the  foraging  on  an  alternative  resource

decreases, implying a trade-off between predation and agriculture activities.

From eq (1), it is easy to show that niche construction affects the distribution of

species densities as (see Supplementary Information (S14)):

R1
* ' (x)=

((−s1+x )C*
) '( x)

g1

=−
(s1(x )−x) C* ' (x ) + (s1 ' (x )−1)C*

(x)
g1

R2
* ' (x )=

(−s2 C*
)' (x)

g2

=−
s2(x ) C* ' ( x) + s2 ' (x)C*

(x )

g2

(4)

These  derivatives  are  made  of  two  terms.  The  first  one  shows  the  ecological

consequences of niche construction (its impact on consumer population C*’(x)), while the

second term embodies the effect of each cost, s1’(x) and s2’(x). 

a) “Exploitation cost” scenario (s1’(x) < 0, s2’(x) = 0)

In  the  “exploitation  cost”  scenario,  niche  construction  directly  lowers  the

consumption of  R1.  Intuitively, such a decrease in consumption reinforces the positive

effect of niche construction on R1. In turn, this should increase apparent competition and

harm R2. In such a scenario, we obtain that: 
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∂C*

∂ x
=[

∂C*

∂ x
]
(1)

+s1 ' (x )
g2e1(−C*

(x)s1(x)+g1 R1
*
(x))

g2e1 s1(x )(s1(x)−x)+e2 g1 s2
2

∂ R1
*

∂ x
=[

∂ R1
*

∂ x
]

(1)

−s1 ' (x)
e2 C*

(x )s2
2
+g2 e1 R1

*
(x)(s1(x )−x )

g2 e1 s1(x )(s1(x)−x )+e2 g1 s2
2

∂R2
*

∂ x
=[

∂ R2
*

∂ x
]

(1 )

+s1 '( x)
e1 s2(C

*
(x) s1(x)−g1 R1

*
(x ))

g2 e1 s1(x)(s1(x )−x )+e2 g1 s2
2

(5)

[
∂ R1

*

∂ x
]

(1 )

,  [
∂ R2

*

∂ x
]

(1 )

and  [
∂C*

∂ x
]
(1)

are density variations in the “no cost” scenario

(see equation  (3)). These derivatives can either be all positive or all negative. Because

niche construction comes at a cost for the consumer, the overall effect on  C*  may be

negative.  Consumption is  then relaxed on the alternative resource so that  it  may also

benefit from niche construction.

On Fig. 3, we illustrate these outcomes assuming a linear trade-off: s1(x) = s1 – β1 x,

with  different trade-off  strengths  (β1)  and  interaction  intensity  s2.  At  low  niche

construction,  when  the  alternative  interaction  is  low (panels  a  and  b),  variations  are

similar to the no cost scenario (equation (3) and (5)). On panel a, note that intermediate

niche construction does not allow the stable maintenance of a coexistent system (grey

area). Starting from a coexistent state, dynamics lead to the extinction of resource R2 and

the exponential growth of the C-R1 system. An initial C-R1 subsystem (R2=0) would lead

to the extinction of the consumer. This may be explained by the fact that in the first case,

the transient dynamics during which R2 is present allows large consumer populations that

ever increase due to the positive feedback with R1 (the interaction C-R1 is mutualistic, as

s1<x in this area). In the second case, the initial  state does not allow such an infinite

growth as populations are too small. Because x is intermediate, the cost on the consumer

growth rate is  not high enough to stabilize the dynamics: the energy intake from the

consumption of resource 1 is still  high.  Hence, we obtain typical unstable mutualistic

dynamics  with  exponential  growth  of  the  consumer  and  the  helped  resource  (those

dynamics are illustrated in supplementary information, Fig. S1). When niche construction
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x is high (Fig. 3a, right), it decreases consumer density (reduced energy intake). Since the

interaction  is  mutualistic,  this  also  decreases  R1 density.  From  the  helped  resource

perspective, the positive effect of niche construction (increasing x and reducing attack rate

s1) is compensated by the negative density-dependent effect on the consumer. Considering

equation  (4) helps  visualizing  this  balance:  the  first  part  of  the  equation  is  negative

because C*’(x)  < 0 and  s1(x) – x < 0 (the interaction is  mutualistic).  The second part

corresponds to a positive effect stemming from the reduction in attack rate s1(x). On the

contrary, variations in R2 density is only driven by the consumer density effect (equation

(4)). We would like to draw the attention on an important consideration here: for high

values of niche construction, the C-R1 interaction is mutualistic but it is not symmetrical.

In particular, when x is high enough, s1(x) tends towards 0 so that the interaction tends to

commensalism (null effect of R1 on C while R1 benefits from niche construction). In panel

c, because the alternative interaction is high, R1 dominates the apparent competition when

there is low niche construction. Increasing x first increases both R1 and C but eventually

heightens  the  cost  of  niche  construction.  R2 can  eventually  invade  the  system when

consumer  density  goes  below  its  P*. Niche  construction  then  favors  both  resources

densities while harming the consumer density.

Effects of niche construction on stability are largely consistent with the “no cost”

scenario (compare Fig. 3a,b  vs Fig.  2). However,  note that for higher  x values,  niche

construction is stabilizing. Niche construction costs there reduce the attack rate on R1 and

makes the interaction tend to commensalism. This reduces the positive feedback between

R1 and C thereby explaining the stabilization of the system. As a corollary, intermediate

niche construction levels lead to unstable dynamics such as in the grey area of Fig. 3a. 

16

284

285

286

287

288

289

290

291

292

293

294

295

296

297

298

299

300

301

302

303

304

305

306

53



Figure 3: Effect of niche construction in the “exploitation cost” scenario for cost values

and alternative resource interactions. The color code is the same as for Fig. 1. The grey

area corresponds to no stable equilibria. The purple line indicates the value of niche

construction where interaction between C and R1 switches from trophic to mutualistic.

e1=e2=1, g1=g2=0.8 , m=1,  b1=2, b2=4. In panel a,  s1(x)= 0.5 – 0.5 x, s2 = 0.5. In b,

s1(x)= 0.5 – x, s2 = 0.5. In c, s1(x)= 0.5 – x, s2 = 2. 
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b) “Opportunity cost” scenario (s2’(x) < 0, s1’(x) = 0)

Given  “opportunity  costs”,  niche  construction  decreases  predation  on  the

alternative resource. We can expect this to dampen the effects of apparent competition: as

x  increases, benefits on resource R1 increase,  and predation on R2 is  relaxed. We thus

expect coexistence to be facilitated in this scenario compared to the previous ones. 

We obtain that:

∂C *
∂ x

=[
∂C *
∂ x

]
(1)

+s2 '(x )
e2 g1(g2 R2*(x )−s2(x )C *( x))

g2 e1 s1(s1−x )+e2 g1 s2(x)2

∂R1 *
∂ x

=[
∂ R1*
∂ x

]

(1 )

−s2 '(x )
e2(s1−x)(g2 R2* (x)−s2(x )C *(x))

g2 e1 s1(s1−x)+e2 g1 s2(x )
2

∂ R2*
∂ x

=[
∂ R2*
∂ x

]

(1 )

−s2 ' (x)
e2 g1 R2*(x )s2(x )+e1 s1C * (x)(s1−x )

g2 e1 s1(s1−x)+e2 g1 s2(x )
2

6

As in the “exploitation scenario”, we illustrate the effects of the cost, assuming a

linear trade-off s2(x) = s2 – β2 x (Fig. 4), varying the intensity of the cost and interaction

s1.  From system  6,  s2’(x) modifies  the  density  variations  expected  from the  “no cost

scenario”. When this cost is low (β2~0), qualitative patterns are consistent with the no cost

scenario, both in terms of density and stability variations (Fig. 4a).  Higher costs benefit

all densities, as predicted (Fig. 4b). Niche construction also stabilizes the system, as it

increases  the asymmetry between the two interactions  (Fig.  4b,c).  Results  in  Fig.  4c,

where both the cost and the alternative interaction are high, are consistent with those of

Fig. 3c,  that also assumed a high cost and a high alternative interaction.  R1 can only

invade when high niche construction reduces the consumer density under its P*. The two

resource densities then increase with x, while consumer density slightly decreases. At low

x values,  for  the  consumer-R2 equilibrium,  niche  construction  is  first  stabilizing  then

destabilizing (eventually allowing the invasion of  R1). Results are also similar at higher

levels of niche construction (Fig. 4c vs Fig. 3c).

18

313

314

315

316

317

318

319

320

321

322

323

324

325

326

327

328

329

330

331

332

55



Figure 4: Effects of niche construction in the “opportunity cost” scenario. The color code

is the same as in Fig. 3. e1=e2=1, g1=g2=0.8 , m=1, b1=2, b2=4. Panel a: s2(x) = 0.5 – 0.5

x, s1 = 0.5, panel b: s2(x) = 0.5 - x, s1 = 0.5, panel c: s2(x) = 0.5 – x, s1 = 1
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The general  results  for  the  stock  variations  of  the  densities  with  x in  the  three

scenarios are summed up in the Table 1. We note that, when variations can be determined,

the consumer is usually positively affected by niche construction,  except in high cost

scenarios. Similarly, niche construction is often positive for the helped resource, and may

create  positive  facilitative  effects  on  the  second  resource,  when  costs  of  niche

construction are included.
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“No cost” scenario “Exploitation cost” scenario “Opportunity cost” scenario

C-R1 ∂ R1*

∂ x
=0,

∂C *
∂ x

>0
∂ R1*

∂ x
>0,

∂C *
∂ x

>0or<0
∂ R1*

∂ x
=0 ,

∂C *
∂ x

>0

C-R2 ∂ R2*

∂ x
=0,

∂C *
∂ x

=0
∂ R2*

∂ x
=0,

∂C *
∂ x

=0
∂ R2*

∂ x
>0,

∂C *
∂ x

>0 or<0

C-R1-R2 ∂ R1*

∂ x
>0,

∂ R2*

∂ x
<0,

∂C *
∂ x

>0

low x and low cost: same as in 

the no cost scenario

high x, low cost: 

high x, high cost : 

low  x  and low cost:  same as

no cost scenario

high x, high cost, low C-R1: 

high x, high cost, high C-R1:

Table 1: General effects of niche construction on density distributions. Empty, dark, light

and no boxes mean decrease, increase, no variation and indetermination, respectively .
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3) Robustness analysis

While we assumed effects of niche construction to be proportional to average investment

x  and  consumer density, little information exists to link niche construction with species

demography. In the supplementary material, we study an alternative model where niche

construction  eventually  saturates.  Effects  of  niche  construction  on  the  distribution  of

biomasses are largely consistent with the linear model, though species density variations

are more moderate and stabilize because of the saturating response.
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Discussion

The motivation for our study was to investigate how the addition of a non trophic

positive effect to a trophic interaction impacts the structure and functioning of a one-

consumer-two-resources module. We investigate three scenarios that differ in whether and

how the positive effect entails an allocative cost for the consumer. We discuss the three

questions  that  we  addressed  in  the  introduction:  the  effect  of  niche  construction  on

coexistence, on the distribution of densities within the module, and on stability.

When  niche  construction  has  no  or  little  cost,  we  find  that  niche  construction

generally  favors  coexistence  when  the  alternative  resource  initially  dominates  the

apparent competition (for instance because it has a higher intrinsic growth rate or suffers

less predation)  (Holt,  1977).  Niche construction then benefits the helped resource and

allows  coexistence,  though  increasing  further  eventually  leads  to  the  competitive

exclusion of the alternative resource. Such a pattern may be linked to various empirical

examples. For instance, devil’s gardens are almost pure plantations of one tree species

maintained by ants killing other, more competitive plants (Frederickson et al., 2005). On

the  contrary,  if  the  two  resources  are  initially  equally  competitive  or  the  alternative

resource is less competitive, niche construction increases the asymmetry between the two

resources thereby limiting coexistence. These results are consistent with classic trophic

module  studies  (Holt  &  Lawton,  1994), with  niche  construction  simply  modulating

apparent competition. 

Niche construction also alters the abundance distribution of the different species.

Intuitively,  we  expect  that  niche  construction  behaviour  may  benefit  the  consumer

population as well as the abundance of the helped species. When niche construction has

no or little cost, we indeed find such a pattern, and also find that the alternative resource

density is decreased. Such results are largely consistent with the direct effects of niche

construction:  it  has  a  positive effect  on the helped resource density,  while  increasing
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consumer  density  through  bottom-up  effects  (increased  resource  availability).  This

increase  in  consumer  biomass  leads  to  a  negative  top-down effect  on  the  alternative

resource density. Consistent with such a mechanism, some studies where ant tend aphids

have noted  an  increased  predation  from ants  on  alternative  non-tended aphid  species

(Warrington & Whittaker,  1985).  It  is  however  not  clear  whether  this  negative effect

occurs  from a  consumer  density  increase  or  through changes  in  the  foraging pattern.

Similarly, Wimp & Whitham (2001) show that the experimental removal of an aggressive

aphids-tending  ant  strongly  increases  the  biodiversity  of  other  arthropod  species,

suggesting that the ant-aphid association has a negative impact on the abundance of other

species and may indeed limit species abundances and coexistence.

Interestingly, larger costs can strongly modify this intuitive pattern. The main effect

of a strong cost is, counter-intuitively, not dependent on where this cost occurs in our

trophic module. Whether this cost involves the exploitation of the helped resource (strong

“exploitation costs”), or of the alternative resource (strong “opportunity costs”), it leads to

a negative effect of niche construction on consumer density, and a positive effect on the

alternative resource. The effect on the helped resource varies depending on the balance

between the direct niche construction effect (through trait  x) and the indirect effect on

consumer density. This general pattern can be interpreted in the following way: if the

interaction between the consumer and the helped resource becomes globally mutualistic

(ie, the positive effect is larger than the trophic effect of the consumer), then the consumer

and helped resource densities covary with  the intensity of niche construction. Given a

high  cost,  niche  construction  then  decreases  both  densities,  helping  the  alternative

resource through relaxed predation (either because of the decrease in consumer density or,

in  the  case  of  opportunity  costs,  because  of  lower predation  rates).  If  the  interaction

remains mainly trophic, then niche construction generally decreases the consumer density

but increases both of the resource densities due to relaxed predation. Such overall positive

effects  of  niche  construction  on  all  resources  can  be  linked to  the  notion  of  prudent
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predation  (Goodnight et al., 2008; Slobodkin, 1974) We also note, in the “exploitation

cost”  scenarios,  that  consumer  density  reaches  an  optimum  at  intermediate  niche

construction.

We note that such positives effect on the alternative resource, not directly helped,

may be seen as a facilitation of this species by the C-R1 interaction. Such a facilitation

emerges when the interaction between the consumer and the helped resources becomes

mostly mutualistic. Assuming strong costs of niche construction, apparent competition is

then replaced by a dominant facilitation effect. Assuming strong costs, niche construction

leads to an increase in both resources because it relaxes predation impacts not only on the

helped resource, but also on the alternative resource species (either through a consumer

density-dependent effect, or through a decrease in the per capita attack rate). Our model

thus  allows  a  continuum  between  competitive  and  facilitative  interactions,  whose

importance in ecology is increasingly recognized  (Bruno et al., 2003; He, Bertness, &

Altieri, 2013; Kéfi et al., 2012). Because the balance between competition and facilitation

in our system depends on the levels of cost, this highlights the importance of investigating

the possible trade-offs associated to niche construction. We stress that the non-cultivated

resource is facilitated though it receives no direct benefit. Niche construction can modify

a foraging pattern in a way that is not necessarily costly: for instance, fire ants forage on

the ground but when they tend aphids they also forage on the arthropods present on the

host plant (Kaplan & Eubanks, 2005). Foraging on plants for preys only is not profitable

but foraging for honeydew makes foraging for nearby preys profitable. We here assume

that  costs  of  niche  construction  act  on  predation  rates.  This  assumption,  based  on

allocation of time and energy between different functions (niche construction on one side,

foraging on the other), could be generalized, for instance assuming a continuum between

our “exploitation cost” and “opportunity cost” scenarios. 

Effects  of niche construction on stability  are less intuitive.  When costs  are  low,

niche construction is first destabilizing then stabilizing. This can be explained thanks to
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previous works on stability in trophic modules or networks. Notably, when it increases the

heterogeneity of interaction strengths (eg, due to costs), niche construction is stabilizing,

as found in food web modules (McCann et al., 1998). When only the helped resource is

present,  increasing niche construction is  also stabilizing,  because it  decreases  the per

capita energy flux from the resource to the consumer, consistent with classical “paradox

of enrichment” results (Rip & McCann, 2011; Rosenzweig, 1971).

We chose to keep our model linear to allow for a better analytical tractability. We

assume no direct competition among resources focusing on apparent competition instead.

We believe that adding direct (or exploitative) competition between the resources would

give  predictions  similar  to  the  P*-R* coexistence  rule  (Holt  et  al.,  1994) with  niche

construction modulating the P* value of the resource species. We analyze the robustness

of the model regarding the assumption of a linear niche construction effect, investigating

a  scenario  where  effects  of  niche  construction  progressively  saturate.  In  terms  of

equilibrium densities response, we find similar patterns in the linear and the saturating

model. The saturating response is generally stabilizing, as expected from previous studies

showing the stabilization of mutualism when considering saturating functional responses

(Holland & DeAngelis, 2010; Holland, DeAngelis, & Bronstein, 2002).

The explicit consideration of trophic interaction modifications has recently received

increased attention (Terry, Morris, & Bonsall, 2017 and references within). In this line of

work,  our  model  investigates  how  positive  niche  construction  effects  interfere  with

apparent competition,  to constrain species coexistence and community stability.  While

these  small  modules  are  by  essence  simplified  compared  to  larger,  natural  networks,

ecology has a long tradition of using them to propose and test predictions on coexistence

or stability . We also assume that the consumer positively affected one of the two resource

species only. Note however that a consumer often has positive effects on several of its

resources, a case  we can reasonably expect in the cases of nutrient cycling  (Cargill &

Jefferies, 1984; de Mazancourt et al., 1998) and seed dispersal (Thutupalli et al., 2017).
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Explicit  simulations of these more complex (ie,  more species or more diffuse effects)

scenarios  are  beyond  the  scope  of  this  article,  but  they  would  help  to  get  a  better

understanding of the role of non trophic interactions in larger networks, by allowing the

accumulation of more indirect effects of different types (Kéfi et al., 2012).

While  the  present  study  would  benefit  from  being  extended  to  multispecies

networks, we believe that even in such situations, some of our results would hold. For

instance,  if  a  herbivore  has  a  positive  effect  on  many plants  through recycling,  such

positive effects will be larger for the most nutrient limited species. Our model should then

be seen as an approximation of such heterogeneities in the positive effects. Next to the

extension to complex networks, another important issue would be to explicitly consider

spatial  dynamics.  Indeed,  local  niche  construction  processes  may  create  spatial

heterogeneities  in  nature.  Obvious examples  include  ant  gardens  (Frederickson et  al.,

2005) in which whole plant species communities are modified by the combination of

trophic and non trophic effects of ant species, or large scale patterns of vegetation as in

the  termite-driven  hypothesis  for  Namibian  fairy  circles  (Juergens,  2013;  Pringle  &

Tarnita, 2017).
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Supplementary Information

A) Details of the mathematical analysis in the linear model

Tables of parameters and variables

Variable Biological signification Unit

C Density of the consumer Ind.m-2

R1 Density of the helped resource 1 Ind.m-2

R2 Density of alternative resource Ind.m-2

Table S1 | Name, biological signification and unit of the different variables used in

the analysis.

Parameter Biological signification Unit Default value

ei Consumption efficiency of Ri by the consumer dimensionless e1=e2=0.5

m Mortality rate of the consumer Time-1 m=1

bi Intrinsic growth rate of resource i Time-1 b1=2, b2=4

gi Intraspecific competition rate for resource Ri Ind-1.m2.time-1  g1=g2=0.8 

si Predation rate of the consumer on Ri 

(specialization)

Ind-1.m2.time-1 s1=s2=2

x Niche construction intensity (positive effect on 

the helped resource)

Ind-1.m2.time-1 No default value

w Niche construction efficiency dimensionless w=1

β1 Trade-off strength (“exploitation cost” 

scenario)

dimensionless 0, 0.5, 1

β2 Trade-off strength (“opportunity cost” 

scenario)

dimensionless 0, 0.5, 1

Table S2 | Name, biological signification, unit and default value of the different 

parameters used in the analysis.
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 1) Feasibility and stability conditions of the ecological equilibria in the no 

cost scenario.

We detail here the feasibility and stability conditions for the ecological equilibria in

the no cost scenario. We recall the system of equations: 

{
dC
dt

=C (e1 s1 R1+e2 s2 R2−m)

dR1

dt
=R1(b1−g1 R1−s1 C+w xC)

dR2

dt
=R2(b2−g2 R2−s2 C)

(S1)

All  stability  conditions  are  derived  using  the  Jacobian  matrix  of  the  system,

evaluated at the different equilibria. The Jacobian matrix is: 

Jacobian=[
−m+e1 R1 s1+e2 R2 s2 e1 s1 C e2 s2 C

R1(−s1+w x) b1−2g1 R1−(s1−w xC) 0
−R2 s2 0 b2−2 g2 R2−s2C ] (S2)

(a) Two-resources equilibrium

The densities are 

R1,0 *=
b1

g1

R2,0 *=
b2

g2

(S3)

The two resources coexist at their respective carrying capacity. This equilibrium is

always feasible, as we assumed all parameters of  (S3) to be positive. It is stable if and

only if :
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m > e1 s1

b1

g1

+e2 s2

b2

g2

(S4)

which corresponds to the stability against the invasion of a very small population of

consumer in the (R1,  R2) system (the per capita growth rate of C must be negative for a

very small C value).

We  call  E1=e1 s1

b1

g1

and  E2=e2 s2

b2

g2

the  quantity  of  energy  from  each

resource per time unit available for one consumer individual that would be introduced in

the (R1, R2) system. The consumer’s mortality has to be low enough compared to the sum

of those two quantities to invade. (condition (S4)). In this scenario, niche construction has

no effect  on the ecological  dynamics  of  this  simple equilibrium (the  consumer being

absent).

(b) Consumer-R1 equilibrium

Now consider  the  consumer-helped  resource  resource  1  equilibrium community

state. The equilibrium densities are:

C1 *=
g1(E1−m)

(s1−w x)e1 s1

R1,1*=
m

e1 s1

(S5)

This  equilibrium  is  feasible  if  C1* >  0,  ie m<E1 & s1>w x or

m>E1 & s1<w x .
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We  consider  the  Jacobian  matrix  of  the  subsystem  C-R1,  evaluated  at  the

equilibrium:

[ −m+e1 R1,1 * s1 e1 s1C1*
R1,1*(−s1+w x) b1−2 g1 R1,1 *−(s1−w xC1*)]=[ 0 e1 s1 C1 *

R1,1*(−s1+w x) −g1 R1,1 *]
The subsystem is locally stable if the determinant of the Jacobian matrix is positive

and the trace of the matrice is negative. The trace of the Jacobian is: – g1 R1,1 and its

determinant is: e1 s1 C1 R1,1 (s1 –w x) hence the subsystem is locally stable if and only if s1 –

w x > 0, given the feasibility (the densities are positive). The stability against the invasion

of R2 is given by the condition on the per capita growth rate of R2  in the C-R1 system: it

has to be negative when R2 tends to 0, that is b2<s2 C1 * .

Hence the equilibrium is feasible and stable if  and only if  m<E1 , b2<s2 C1 *

and s1 – w x > 0 which leads to the condition:

s1>w x (a)

& m<E1(1−
b2(s1−w x)

b1 s2
) (b)

(S6)

Condition (S6)(b) is the stability against the invasion of a small population of R2 in

the system (C,R1): the birth rate of resource 2 should be low is not high enough compared

to the predation pressure on resource 2. Stable coexistence of the C-R1 system therefore

requires that:

- the consumption is higher than the niche construction effect: the impact of the

consumer on the resource has to remain is globally negative.

- the mortality of the consumer is low, the basic level of resource (E1) is high
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-  a  necessary  condition  is  that  the  birth  rate  of  resource  R2,  normalized  by its

predation rate, is lower than the birth rate of resource R1, normalized by its net predation

rate (necessary condition 
b2(s1−w x )

s2b1

<1 ).

Niche construction has no effect on the density of resource 1 in equation (S5): the

increase  in  growth rate  is  compensated  by  the  increase  in  predation  rate,  so that  the

resource species remains top-down controlled. From equation  (S5), it is straightforward

that increasing niche construction has a positive effect on the consumer density. 

The  condition  for  non-invasion  of  resource R2  in  the  C-R1 community  can  be

expressed  as  a  function  of  x: 1
w

(s1−s2

b1

b2

+
g1m

b2 e1 s1

)<x . Hence,  increasing  niche

construction favours the stability of the  consumer-resource 1 state against  invasion of

resource 2: it maintains a high level of consumer which is also a consumer or resource 2.

Note that if niche construction is too high, the stability condition  (S6)(a) is no longer

fulfilled. Therefore, niche construction has to be in a limited range of value to maintain a

stable C-R1 equilibrium. 

(c) Consumer-R2 equilibrium

Now we focus on the  consumer-resource 2 equilibrium. The equilibrium densities

are: 

C2 *=
g2(E2−m)

s2
2 e2

R2,2*=
m

e2 s2

(S7)
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This equilibrium is feasible if  m<E2 that is, the  consumer’s mortality must be

higher than the profitability of the resource. The equilibrium is always locally stable as

the Jacobian matrix of the subsystem is:

 [−m+e2 R2,2 * s2 e2 s2C2*
−R2,2 * s2 b2−2 g2 R2,2*−s2C2*]=[ 0 e2 s2C2*

−R2,2* s2 −g2 R2,2 *]
and has a negative trace and a positive determinant. Hence, the equilibrium is stable

if and only if  b1<(s1−w x )C2* that is against the invasion of a small population of

resource R1 . Hence it is feasible and stable if and only if

m<E2(1−
b1 s2

b2(s1−w x )) (S8)

 

Since  m is positive, the conditions  (S6) and  (S8) are mutually exclusive: the two

one resource equilibria cannot be both stable for a given parameter situation. 

(d) Coexistent equilibrium

Coexistence of all species is also possible:

C3 *=
b1 e1 g2 s1+b2 e2 g1 s2−g1 g2 m

e1 g2 s1(s1−w x )+e2 g1 s2
2 =

E1+E2−m
s1−w x

b1
E1+

s2

b2
E2

R1,3*=
b1−(s1−w x )C 3*

g1

R2,3*=
b2−s2 C3 *

g2

(S9)

It is feasible if
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s1−w x

b1

E1+
s2

b2

E2>0

&

Max(E2(1−
s2b1

b2(s1−w x )) ,E1(1−
b2(s1−w x)

s2 b1
)) < m < E1+E2

(S10)

That is:

s1−w x

b1

E1+
s2

b2

E2<0

& E1+ E2<m< E1(1+
(w x−s1)b2

s2b1

)

(S11)

depending on the sign of the denominator of C*3, 
s1−w x

b1

E1+
s2

b2

E2 . A negative

denominator requires that  s1 < w x, ie the niche constructing trait has to be higher than

predation on R1. The conditions on mortality can be expressed with lower and upper limits

that depend on the terms E2 and E1 identified above.

The  Jacobian  matrix  evaluated  is  [
0 e1 s1 C3 * e2 s2 C3 *

R1,3*(−s1+w x) −g1 R1,3 * 0
−R2,3 * s2 0 −g2 R2,3 *] .

Given the feasibility conditions, one of the coefficients of the characteristic polynomial of

the matrix gives that the term 
s1−w x

b1

E1+
s2

b2

E2 , which is also the denominator of the

equilibrium densities,  is  positive. This  leads  to  a  necessary condition of  stability  and

feasibility (keep in mind that this is only a necessary condition, as there are more complex

stability conditions that are not exploited here):

Max( E2(1−
s2 b1

b2(s1−w x) ), E1(1−
b2(s1−w x )

s2b1
))<m< E1+ E2 (a)

&
s1−w x

b1
E1+

s2

b2
E2>0 (b)

(S12)
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Again, it is straightforward that condition (S12)(b) is incompatible with conditions

(S6) , (S8) and (S4). We can conclude that the stability conditions of the three equilibria

are mutually exclusive: we cannot have alternative stable states. 

The coexistence condition (S12) (b) can be expressed as upper and lower limits of

x.  Hence, niche construction can either favour coexistence or decrease coexistence if its

level  is  close  to  the  boundary  values.  The  stability  condition (S12)(b),  which  is  a

necessary stability condition, predicts that decreasing niche construction is destabilizing:

s1  -  w x decreases  when  x increases  and makes  the  right  term of  the  inequality  less

positive. Hence niche construction seems to be destabilizing, within a certain interval of

feasibility.

(e) Effect of niche construction on the coexistent equilibrium densities

We express the derivatives as a function of the consumer equilibrium density:

∂C *
∂ x =

g2 C *(x )e1 s1

g2 e1 s1(s1−w x )+e2 g1 s2
2 >0

∂ R1*
∂ x

=
e2C *(x)s2

2

g2 e1 s1(s1−w x)+e2 g1 s2
2 >0

∂ R2*
∂ x

=
−C *(x)e1 s1 s2

g2 e1 s1(s1−w x)+e2 g1 s2
2 <0

(S13)

Increasing the positive effect intensity x increases the consumer and helped resource

densities,  and  decreases  the  alternative  resource  density,  which  validates  our  initial

prediction. 
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2) Cost scenarios

When considering a cost, this can either occur on the consumption of resource 1 or

the consumption of resource 2. We now ask how the addition of this cost changes the

impact of the positive effect on the equilibrium densities. 

We obtain a general expression for the variation of the resources densities at the

coexistent equilibrium using the consumer variation (derivative): the equation  (S14) are

obtained by deriving the expressions of the resources densities of system (S9).

R1,3
* '(x )=

((−s1+x)C3
*
)' (x)

g1

=−
(s1( x)−x ) C3

* ' (x) + (s1 ' (x)−1)C3
*
(x )

g1

R2,3
* ' (x )=

(−s2C3
*
) ' (x )

g2

=−
s2(x ) C3

* ' (x) + s2 ' (x )C3
*
(x)

g2

(S14)

“Exploitation cost” unstable dynamics (grey area of Fig. 4a)

We present in Fig. S1 some temporal integration to illustrate the unstable dynamics in the

grey area of Fig. 4a. 
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Figure S1: Temporal dynamics in the unstable parameter area. The consumer density is

in brown, resource 1 density in orange, resource 2 density in green. Values are: e1=e2=1,

g1=g2=0.8 , m=1,  b1=2, b2=4,  s1(x)= 0.5 – 0.5 x, s2 = 0.5. In panel a, x=0.84 and the

dynamics are unstable (exponential growth). In panel b, x=0.85 and the equilibrium is

stable. In panels c and e, x = 0.35, those panels differ in the initial conditions: in panel c,

the initial state is C-R1 and leads to the extinction of the consumer. In panel e, the the

initial state is C-R1-R2 and leads to the maintain of the consumer but to the extinction of

resource 2. In panels d and f, x=0.6. When starting from a C-R1 state, the dynamics leads

to the extinction of the consumer (panel d). When starting from a coexistent state, the

10

116

117

118

119

120

121

122

123

124

81



dynamics  leads  to  the  extinction  of  resource  2  and  the  exponential  growth  of  the

consumer and resource 1 (panel f). 
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B) Robustness analysis (implementation of saturating niche 

construction in the model)

In  the  main  text,  we  assumed  a  linear  increase  of  the  positive  effect  with  the

intensity of the niche construction effort. We expect this assumption to be unrealistic in

some biological cases, where putting more effort into niche construction does not lead to

a  proportional  effect  on  the  resource  growth  rate,  which  may  be  limited  by  other

constraints (resource, space, etc). To account for this, we model the effect of the resource

growth as a saturating response of the niche construction intensity as a Holling type-II

functional response for niche construction (saturating for high niche construction (ie, high

trait x or consumer population)). 

We consider the following equations: 

{
dC
dt

=C (e1 s1 R1+e2 s2 R2−m)

dR1

dt
=R1(b1−g1 R1−s1 C+

x C
v+c x C

)

dR2

dt
=R2(b2−g2 R2−s2 C)

(S15)

When  x C  is large, niche construction effects tend toward  
1
c

. We present the

functional response of niche construction on Fig. S1. Parameter  v scales how fast this

saturation takes place. For a given c (which gives the maximum positive effect, 
1
c

), a

higher  v means  a  slower  saturation.  The  term  c scales  the  potential  effect  of  niche

construction (ie, for a very large investment), while v scales the immediate effect of niche

construction (ie, how it varies for a small change in the investment). 
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Figure S2: Functional response of niche construction intensity on the positive effect on R1

for three different parameters of the functional response. 

As in the linear model, the equilibria correspond to community states where either

the  resources  coexist  with  or  without  the  consumer.  The  density  expressions  at  the

coexistent equilibria are much more complex than in the linear model and not detailed

here. Hence, we cannot obtain analytically the exhaustive conditions for feasibility and

stability  of  the different  equilibria  (although we obtain necessary conditions from the

Routh-Hurwitz criteria that can be used to obtain others results, as shown below) 

1) “No cost” scenario

In  order  to  assess  whether  the  main  results  concerning  the  effect  of  niche

construction  on  the  ecological  dynamics  of  the  system  hold  for  this  model,  we

analytically derive the effect of the niche constructing trait  x on the equilibria density

looking at the derivatives of the equations of system  (S15) and solving the system to

obtain the derivatives of each density. Those derivatives are presented in system (S16).
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∂ R1*
∂ x

=
e2 s2

2 vC

v (e2 g1 s2
2v+e1 g2 s1(s1 v−x))+c xC (2v+c x C ) (e1 g2 s1

2
+e2 g1 s2

2
)

∂ R2*

∂ x
=−

e1 s1 s2 vC

v (e2 g1 s2
2 v+e1 g2 s1(s1 v−x))+c xC (2v+c x C ) (e1 g2 s1

2
+e2 g1 s2

2
)

∂C *
∂ x

=
e1 s1 g2 v C

v (e2 g1 s2
2 v+e1 g2 s1(s1 v−x ))+c xC (2 v+c xC ) (e1 g2 s1

2
+e2 g1 s2

2)

(S16)

We  show  that  the  positivity  of  the  denominator  of  all  those  derivatives  is  a

necessary criterion for the stability of the equilibrium (using the Routh-Hurwitz stability

criteria). Hence, in this benefit-saturating model, we obtain the same pattern as in the no

cost scenario for the linear model: increasing niche construction as a positive effect on the

helped resource density, a positive effect on the consumer density, and a negative effect

on the alternative resource density. 

In Fig. S3 we present the bifurcation diagram for the stable equilibrium densities. 

Because of the saturation in the functional response, the ecological states displays a limit 

when x tends to infinity. In the consumer-R2 region, increasing x decreases stability (it 

facilitates the invasion of R1) while in the coexistent region, increasing x increases 

stability. 
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Figure S3: Stable equilibrium densities against the level of niche construction x in the no 

cost scenario, comparison with the linear model. The consumer density is in brown, 

resource 1 density in orange, resource 2 density in green. The saturating model is in solid

lines, the linear model is in dashed lines. Parameter values are: b1 = 1, b2 = 2, g1 = g2 = 

0.8, e1 = e2 =1, s1 = s2 = 0.5, m = 1, v = 5, w=1, v=0.2, c = 1.

To assess the different types of bifurcation diagram such as in Fig. S3, we represent

two-dimensional bifurcation diagrams on both x and c (giving the maximum intensity) for

three values of v (Fig. S4). 
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Figure S4: Two-dimensional bifurcation diagrams: the stable community state is

represented in the (x,c) parameter plane. A horizontal slice of the graph describes the

ecological transitions when increasing x.  The yellow, blue,  and purple regions (resp.)

correspond to stable C-R2, C-R1, C-R1-R2 equilibria. Parameter values are: b1 = 0.1, b2 =

2, g1 = g2 = 0.8, e1 = e2 =1, s1 = s2 = 0.5, m = 1.

We chose a high asymmetry in the resources growth-rate to highlight the effect of

niche construction. First of all, in all panels we observe that increasing  x has a positive

effect  on species coexistence,  while increasing  c reduces the potential  effect of niche

construction. When c is close to 0, we find the same pattern as in the linear model: when

x increases, the ecological transition is C-R2→C-R1-R2 →C-R1 which is consistent because

it means that the functional response is almost linear. When  c increases, we have two

main possible dynamics: at intermediate c values, when increases x, we observe only the

C-R2→C-R1-R2  transition. At high  c  values, increasing  x  does not modify the ecological

state  which  remains  C-R2.  This  is  because  at  high  c values,  the  maximum  niche

construction intensity (1/c) is small and does not compensate for the strong competitive

ability between the two resources. At equal c the functional response is lower for a higher

v, because increasing v reduces the immediate effect of niche construction. This explains

why  the  yellow  region  (which  corresponds  to  the  exclusion  of  the  less  competitive,

cultivated resource) is higher for higher v values (comparison of the three panels).
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Now,  we  investigate  how  the  addition  of  the  functional  response  modifies  the

impact of niche construction on the ecological dynamics in the two trade-off scenarios.

We keep the same trade-off implementations as in the linear model.

2)“Exploitation cost” scenario

Figure  S5:  Effect  of  x  on  the  stable  equilibrium  densities  at  coexistence.  The

consumer density is in brown, resource 1 density in orange, resource 2 density in green.

The saturating model is in solid lines, the linear model is in dashed lines.  Parameter

values are: b1 = 0.1, b2 = 2, g1 = g2 = 0.8, e1 = e2 =1, s2 = 0.5, m = 1, v = 0.1, c = 2, s1 =

0.5, β1 = 1 (s1(x) = s1 - β x).

 

In this scenario, at low x values, increasing x increases the helped resource and the

consumer and decreases the alternative resource (as in the linear model). At higher values,

17

196

197

198

199

200

201

202

203

204

205

206

207

88



increasing  x  leads  to  an  increase  in  both  resources  densities  and  a  decrease  in  the

consumer density (cost of niche construction on its predation rate). We now investigate

how this pattern is modified by the saturating function parameters. 

In Fig. S6, we present the sign of the effect of x on the equilibrium densities. 

Figure S6:  Effect  of  x  on the coexistent  equilibrium densities,  according to  the

parameters of the saturating function (sign of the density derivatives). In the blue region:

the densities of  R1 and R2 increase with x while C decreases in density. In the green

region: the densities of R1 and C increase with x while R2 decreases in density (similarly

to the no cost scenario). In the pink region, he densities of R1 and C decrease with x while

R2 increase  in  density.  In  the  white  region  there  is  no  stable  coexistent  equilibrium.

Parameter values are: b1 = 0.1, b2 = 2, g1 = g2 = 0.8, e1 = e2 =1, s2 = 0.5, m = 1, s1 = 0.5,

β1 = 1 (s1(x) = s1 - β x).

Note that  C and R2 always vary in opposite ways in this  scenario (since its the

predation rate of  R1 that is affected by niche construction). At low  x and low trade-off

intensity, we obtain the same pattern as in the  no cost scenario (similarly to the linear

model). At higher x values or trade-off intensity, x has a negative impact on the density of

the consumer but not on the resources. Increasing the maximum attack rate  s1 does not
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modify this general pattern but moves the two areas in the plane: if the s1  is higher, then

the consumer suffers less from the trade-off and the “no cost” pattern is obtained for

higher x values.

3)“Opportunity cost” scenario

We conduct the same analysis for the “opportunity cost” scenario. There are more

possible dynamics in this scenario (as in the linear model). All densities can vary in all

directions when niche construction increases (in the previous scenario, R2 and C were

varying oppositely). The changes can be quite subtle. 

 

Figure S7: Effect of x on the stable equilibrium densities. The consumer density is

in brown, resource 1 density in orange, resource 2 density in green. The saturating model
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is in solid lines, the linear model is in dashed lines. Parameter values are: b1 = 0.25, b2 =

2, g1 = g2 = 0.8, e1 = e2 =1, s1 = 0.5, m = 1, v = 0.1, c = 2, s2(x) = 0.5 – x. 

Fig. S7 shows a simple bifurcation diagram on x. For the main part of the parameter

space, x has a negative impact on the consumer density, and a positive impact on the two

resources densities.

We  now  investigate  how  this  pattern  is  modified  by  the  saturating  function

parameters. In Fig. S8, we present the sign of the effect of x on the equilibrium densities. 

Figure S8:  Effect  of  x  on the coexistent  equilibrium densities,  according to  the

parameters of the saturating function (sign of the density derivatives). In the blue region:

the densities of  R1 and R2 increase with x while C decreases in density. In the green

region: the densities of R1 and C increase with x while R2 decreases in density (similarly

to the no cost scenario). In the pink region, the densities of R1 and C decrease with x

while R2 increases in density. In the yellow region, all densities increase in x. In the white

region there is no stable coexistent equilibrium. Parameter values are: b1 = 0.25, b2 = 2,

g1 = g2 = 0.8, e1 = e2 =1, s1 = 0.5, m = 1, s2 = 0.5, β1 = 1 (s2(x) = s2 - β x).

There is no strong effect of the saturating response here, as the general pattern is not

much affected by varying v or c. For the majority of parameter values, we obtain the same

pattern as in Fig. S7: increasing x decreases C and increases the resources densities.
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Overall the qualitative results are very similar between the linear and the saturating

model: we obtain the same pattern for the no cost scenario and the trade-offs have the

same qualitative effects on the equilibrium densities (though large differences exist in

terms of quantitative effects). 

21

254

255

256

257

92



III Implications de la coévolution entre la construction

de niche et la spécialisation sur les ressources pour le

maintien  de  la  diversité  et  la  structure  des

communautés. 

Ce  chapitre  s’appuie  sur  les  résultats  du  chapitre  précédent  et  présente  l’étude  de

l’évolution du trait  phénotypique d’investissement dans la construction de niche,  selon les

deux  scénarios  de  coût  allocatif  défnis  précédemment  (coût  d’opportunité  lorsque  la

construction  de  niche  diminue  la  possibilité  de  chasser  une  proie  alternative,  ou  coût

d’exploitation  lorsque la  construction  de  niche  diminue  le  taux  d’attaque  de  la  ressource

aidée).  On s’intéresse plus précisément à l’efet de la spécialisation sur les ressources sur

l’évolution de la construction de niche, suivant une prédiction intuitive : on suppose que plus

la spécialisation sur la ressource aidée est élevée (c’est-à-dire plus elle est proftable), plus la

construction de niche sera sélectionnée. Inversement, plus la spécialisation sur la ressource

alternative est élevée, moins la construction de niche devrait être sélectionnée. Nos résultats

valident ces prédictions dans une certaine mesure, mais le coût de la construction de niche

peut modifer la proftabilité relative des ressources et conduire à une corrélation opposée.

Nous obtenons également des possibilités de diversifcation dans le trait de construction de

niche du consommateur, avec coexistence d’un constructeur de niche spécialiste et d’un non-

constructeur  de niche généraliste.  Ce chapitre  constitue un article  en préparation qui  sera

prochainement soumis.
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Implications of coevolution of agriculture and resource
foraging for the maintenance of species diversity and

community structure

Aurore Picot, Thibaud Monnin & Nicolas Loeuille

Keywords:  niche  construction,  evolution  of  specialization,  indirect  effects,  agriculture,

functional specialization

Abstract:  Agriculture -  cultivation of plants,  algae,  fungi  and animal  herding -  is  found in

numerous  taxa  such  as  humans,  but  also  ants,  beetles,  fishes  and  even  bacteria.  Such  niche

construction  behaviours  have  evolved  independently  from hunter/predation  behaviours,  though

many  species  remain  primarily  predators.  We  here  investigate  when  such  a  transition  from

predation/hunter behaviour to agriculture is favoured. In these systems where a consumer has a

positive effect on its resource, we can expect an allocative cost of agriculture for the farmer, hence

modifying the selective pressures acting upon it.  The management of the resource may have a

negative effect on its consumption: for instance, when the consumer defends the resource against

other  predators  (exploitation  cost).  In  other  situations,  the  cost  may  occur  on  the  foraging  of

alternative resources, for instance if the consumer spends more time nearby the farmed resource

(opportunity cost). Here, we develop a simple three-species model constituted by a farmer species

that consumes two resource species, one of them receiving an additional positive effect from the

consumer. We consider two tradeoff scenarios based on how the cost of agriculture is implemented,

either as an exploitation cost or as an opportunity cost. We use an adaptive dynamics approach to

study the conditions for the coevolution of the investment into agriculture and specialization on the

two  resources,  and  consequences  on  the  ecological  dynamics  of  the  community.  We  show  a

feedback between the evolution of agriculture and specialization on the helped resource, that can

lead to varying selected intensity of agriculture, from generalist strategies with no agriculture, to

farmer phenotypes that are entirely specialized on the farmed resource, with possible coexistence

between those two extreme strategies. 
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Introduction

Some of the species that display the greatest ecological success perform agriculture, that we here

define as the cultivation of plants, algae, fungi and the herding of animal. Agriculture is a type of

niche  construction,  that  is  the  active  modification  of  its  environment  by  an  organism,  that

potentially feedbacks on the selective pressures acting upon it (Odling-Smee, Laland, and Feldman

2003). We can obviously think of the impact of agriculture on the evolutionary history of humans

and species affected by agriculture (Boivin et al. 2016). Humans have been causing both ecological

and evolutionary change through their practice of agriculture, from direct effects such as artificial

selection and domestication, to indirect effects such as climate change or introduction of invasive

species, and causing the evolution of resistance to use of herbicides or pesticides  (Thrall et al.

2011; Loeuille, Barot, and Georgelin 2013). The consequences of domestication, for instance, are

important not only for the selected species (that can display drastic modification of their phenotypic

traits contrary to the ancestral, undomesticated species, as in wheat (Thrall et al. 2011) but also at

the community level because biomass of the domesticated species will be largely higher than the

wild ones. Humans are not the only species to practice agriculture. Some ant species can use other

insects, such as aphids, as cattle, or cultivate fungi  (Mueller et al. 2005). Numerous taxa in fact

benefit from actively managing their resources: agriculture is also found in termites, beetles, fishes,

nematodes and even microorganisms (Boomsma 2011; Hata and Kato 2006; Thutupalli et al. 2017).

The benefits associated with agriculture are easily understandable in changing, unpredictable and

competitive environments: it potentially increase the resource availability, limits competition if the

cattle or exploitation is privatized, and the predictability of resource abundance can provide less

risk than those associated to foraging.

In a consumer-resource theory perspective, agriculture can be envisioned as a modification of a

purely trophic interaction between a consumer and a resource: this interaction is not only consisting

of consumption or predation, but contains an additional positive effect of the consumer on the

resource, which has been described in various contexts  (Abrams 1992; Brown et al. 2004; Terry,

Morris, and Bonsall 2017). The ecological and evolutionary consequences of including positive

30

35

40

45

50

95



effects into trophic networks have received increasing attention  (Kéfi et al. 2012; Fontaine et al.

2011; Mougi and Kondoh 2012). Accounting for such non trophic interaction alters for instance on

stability of networks and coexistence of species. Positive effects associated with agriculture can

emerge from different consumer behaviours (protection against predators, helped reproduction or

dispersal, for instance) and impact for the resource demography in various ways (increase of the

carrying  capacity,  increase  of  the  growth  rate)  that  are  expected  to  a  increase  the  resource

profitability for the farmer species, compared to alternative foraged resources. The evolution of

agriculture has been envisioned in the niche construction perspective, particularly in the human

context (Zeder 2016; Rowley-Conwy and Layton 2011; Boivin et al. 2016). A classical example of

the consequences of niche construction through agriculture is the evolution of lactose tolerance in

humans (Laland and O’Brien 2011). More generally, explicitly accounting for niche construction in

models theory leads to patterns that would not be predictable otherwise (Kylafis and Loreau 2011). 

Jointly to the niche construction perspective, the ecological and evolutionary consequences of

agriculture can naturally be conceived in the light of foraging theories (optimal foraging, (Charnov

1976;  Pyke,  Pulliam,  and  Charnov  1977),  adaptive  foraging,  (Loeuille  2010)).  This  can  help

understand the classical question of the potential transition between foraging strategies such as

hunting,  gathering,  to  agricultural  strategies.  The  evolution  of  agriculture  can  lead  to  full

specialization and reciprocal dependency of the agricultural partners, as in fungus-growing ants

(Mueller et al. 2005). To understand those two questions (transition to settled agriculture, extreme

specialization),  we  can  use  the  evolution  of  specialization  framework  (Egas,  Dieckmann,  and

Sabelis 2004; Abrams 2006). Optimal foraging theory predicts that the specialization of a consumer

will evolve depending on the resources profitabilities. Agriculture practice can then modify the

resource profitability through the modification of its abundance. Hence we expect that increasing

agriculture  selects  for  higher  specialization  on  the  cultivated  resource  that  becomes  more

profitable, selecting for more agriculture, leading to a positive feedback between agriculture and

specialization  on  the  cultivated  resource.  As  a  consequence,  we  should  expect  reciprocal

evolutionary  consequences  (or  coevolution)  between  the  evolution  of  specialization  (sensu

consumption, predation) on the resources, and the evolution of agriculture. In this perspective, we
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can understand the evolution of agriculture as the addition of another dimension to the classic

evolution  of  specialization:  an  organism allocates  energy or  time between the  consumption  of

different resources, and the cultivation of one or several resources. We can then expect two types of

evolutionary outcomes: either a high level of agriculture with a high specialization on the managed

resource, or no agriculture and generalism or a specialist on another resource. 

This simple prediction can be modified by taking account of the cost associated with agriculture:

the niche constructing phenotype can first be threatened by cheaters, if niche construction benefits

are shared by all the population (potentially leading to a tragedy of commons,  (Hardin 1968)).

Farming can  then  be  considered  a  public  good  (Thutupalli  et  al.  2017).  Even if  the  threat  of

freerider  invasion  is  overcome  for  instance  through  privatization  (pleiotropy,  (Chisholm et  al.

2018), monopolization of the niche (Krakauer, Page, and Erwin 2009)), trade-offs can still mitigate

the evolution of agriculture by altering the profitabilities of the resources: if the cultivated resource

in initially much less profitable than an alternative resource, we predict that agriculture may be

counter-selected despite potential benefits. Behaviours associated with agriculture can be costly

because of a high presence of competitors, predators or pathogens of the resource that need to be

actively  protected  (Stadler  and  Dixon  2005;  Hübner  and  Völkl  1996;  Adams  et  al.  2013;

Fernández-Marín et al. 2013; Thutupalli et al. 2017). Here, we investigate the cost of agriculture in

the foraging theory perspective: increasing the niche construction activity occurs at a cost on the

consumption  of  resources,  because of  a  limited  energy or  time budget  available  to  the  farmer

species.  Agriculture  can,  as  a  type  of  resource  exploitation,  decreases  the  consumption  of  an

alternative resource (“opportunity cost”, that is used in (Picot, Monnin, and Loeuille 2018)). It can

as well decrease the consumption of the managed resource, eg if defending it against predators or

competitors implies moving away from the resource site, or allocating more time to defense rather

than consumption (“exploitation cost” scenario, (Picot, Monnin, and Loeuille 2018)).

Because  of  the  previously  stated  feedback  loop,  understanding  the  (co)evolution  of

agriculture  and  specialization  requires  to  investigate  its  ecological  consequences  in  terms  of

variations in resource abundances. In humans, agriculture is known to have drastic effects on the

community  and  ecosystem level  properties:  for  instance,  by  introducing  invasive  species  that
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engage in apparent  competition with native ones  (Geslin  et  al.  2017;  David et  al.  2017).  This

question  is  more  generally  linked  to  those  of  maintaining  biodiversity  through  agriculture

(Emmerson  et  al.  2016),  or  the  loss  of  ancestral  cultivated  morphs  following  extreme

specialization. The study of indirect effects may give insights on the community consequences of

evolution of agriculture, that we replace in a consumer-resource perspective. Indirect effects are

effects of one species on another, transmitted by another species  (Wootton 1994). Then, when a

consumer consumes two resources, those resources engage in apparent competition (Holt 1977): an

increase in  density  of one resource may decrease the other  resource growth rate  through their

interaction with the consumer. In an ecological analysis of a consumer-resource model with niche

construction, Picot, Monnin, and Loeuille (2018) show that cultivated and non-cultivated resources

may  then  engage  in  apparent  competition  through  the  interaction  with  the  consumer.  Without

considering any cost, increasing niche construction has a positive effect on the managed resource

density, which translate in a bottom-up positive effect on the consumer density, and a negative

effect  on  the  alternative  density,  because  of  apparent  competition.  Considering  costs  of  niche

construction mitigates this result: in particular, if the cost of niche construction is high enough in

terms  of  resource  consumption,  increasing  it  may  lead  to  counter-intuitive  increase  in  the

alternative resource  density:  because of  a  decrease in  its  consumption  rate  (“opportunity  cost”

scenario) and/or a decrease of the consumer density (“exploitation cost” scenario and “opportunity

cost”). 

In this study, we theoretically investigate the evolution of agriculture in a two-resource, one

consumer module. We assume two trade-offs scenario: either investing into agriculture decrease the

consumption of the managed resource, or it decreases the consumption of the alternative resource.

We use adaptive dynamics and numerical simulations to study the evolution and coevolution of the

niche constructing trait and the specialization on the two resources (Geritz et al. 1998). We address

the following questions: (1) How does a fixed foraging strategy impact the selected investment into

agriculture? We predict that a high specialization on the managed resource favours the evolution of

agriculture, while a high specialization on the alternative resource prevents it. (2) How does the

evolution of niche construction impact the coexistence of the resources and the functioning of the
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system? We then predict  that  a high selected level  of agriculture leads to the exclusion of the

alternative resource because of increased apparent competition, while counter-selection of niche

construction should lead to coexistence of the resources. 

Model presentation

Ecological dynamics
Our model is based on ordinary differential equations describing the ecological dynamics of the

consumer and two resource species. In this simple model (eq (1)), the consumer species C interacts

with the two resources R1 and R2. The resource  R1 is managed through agriculture: we assume it

receives a positive effect that increases its growth rate, but it is also consumed. The alternative

resource R2 is only consumed: 

{
dC
dt =C (e1(x )s1(x )R1+e2 s2(x) R2−m) (a)

dR1

dt =R1(b1−g1 R1−s1(x )C+w x C ) (b)

dR2

dt =R2(b2−g2 R2−s2(x )C ) (c )

(1)

The  consumer per capita growth rate depends on its consumption of resources (modelled by

specialization on resource Ri, si, and consumption efficiency of resource Ri, ei) and on its death rate

m.  In  the  absence  of  the  consumer,  the  two  resources  grow  logistically  (allowing  for  their

coexistence in such situations):  bi is the birth rate and  gi is the intraspecific competition rate for

resource Ri.  Only apparent competition through the interactions with the consumer is considered

here: we do not consider any direct competition between resources, which allows to clearly identify

the impacts of the consumer. The resources variation also depends on their consumption by the

consumer, modelled through consumption rate si (or specialization). Additionally, the resource R1

receives a positive effect from agriculture, proportional to the investment into niche construction x

and niche construction efficiency  w. We assume that  ei, si, bi, gi, x are positive, so that the two

resources  have  a  positive  intrinsic  growth  rate.  Niche  construction  is  then  facultative  for  the

maintenance of R1.
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Trade-offs: costs and benefits of niche construction
As stated above, we assume that agriculture occurs at a cost for foraging on the resources. We 

consider two trade-off scenarios that rely on a time or energy constraint: increasing the agriculture 

intensity can decrease the consumption of the managed resource (“exploitation cost”, s1’(x) < 0) or 

the consumption of the alternative resource (“opportunity cost”, s2’(x) < 0). We consider that the 

three traits are linked through the following formula: 

xk
+s1

k
+s2

k
=L (2)

L represents the total amount of time or energy that the consumer allocated between niche 

construction and the consumption of the two resources. In the opportunity cost scenario, s1 is fixed 

while in the exploitation cost scenario, s2 is fixed. In the coevolution scenario, the three traits may 

evolve jointly along the trade-off surface. The exponent k shapes the trade-off (accelerating for a 

concave trade-off or saturating for a convex trade-off). 

We also assume that niche construction provides a direct benefit for the organisms performing it:

for instance, agriculture can provide a more direct access to the managed resource and increase its

consumption efficiency,  because of proximity,  or another adaptation.  This inclusion of a direct

benefit (consumption efficiency is positively linked to the agricultural trait), has been shown to

favor the evolution of niche construction  (Chisholm et al.  2018).  In our case,  we consider the

simple formula 

e1( x)=(1+x)u (3)

where u<1 indicates saturating efficiency increase (diminishing returns, for instance if the 

efficiency consumption is constrained by other factors, such as physiological ones) while u>1 

indicates an accelerating response.

Ecological dynamics
The ecological dynamics of a similar system has been studied in  Picot, Monnin, and Loeuille

(2018), assuming a fixed level of niche construction, and differing only in the trade-off function

that are used: niche construction intensity decrease the specialization rates s1 and s2  linearly, by a
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factor β and no direct benefit of niche construction is assumed (this would mean u=0 in our present

model).  However,  some  general  considerations  apply  in  the  present  model:  different  types  of

ecological equilibria are obtained: either the coexistence of the two resources, with or without the

consumer, or the maintaining of one resource (still with or without the consumer) or the extinction

of all species. 

Evolutionary dynamics
We  study  the  evolution  of  the  phenotypic  trait x  using  the  adaptive  dynamics  framework

(Dieckmann  and  Law  1996;  Geritz  et  al.  1998).  Adaptive  dynamics  allows  to  investigate

evolutionary dynamics of phenotypic traits while defining the fitness of a given phenotype based

on its  ecological dynamics.  The analytical framework rely on the separation of ecological and

evolutionary  timescales,  while  numerical  simulations  may  modulate  the  two  timescales.  The

evolution of a trait is studied through several steps, assuming clonal reproduction, and small and

rare mutations:

- the ecological equilibrium is determined, for a monomorphic population of resident trait  xres

(by nulling equations 1(a) to 1(c))

- a rare mutant with trait  xmut is introduced and replaces the resident trait if its invasion fitness

(ie, its per capita growth rate when rare, based on eq1(a)) is positive. The invasion fitness is given

by: 

W (xmut , xres )=e1(xmut)s1(xmut) R1(xres)+e2 s2(xmut)R2(xres )−m (4)

The new ecological equilibrium is established and the process is iterated.

A deterministic approximation of the evolution of the trait is given by the canonical equation of

adaptive dynamics (Dieckmann et Law 1996) :

d x
d t =

1
2 μσ

2 N 0
( xres )

∂W (xmut , xres)

∂ xmut |xmut→ xres

(5)
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μσ
2 N0

(xres) is  the  evolutionary  potential,  that  is  total  phenotypic  variability  brought  by

mutations  with  μ  the per  capita  mutation rate,  σ2 the  phenotypic  variance  associated  to  these

mutations  and  N0(xres) the  resident  population  equilibrium  density. The selection  gradient

∂ W (xmut , xres)

∂ xmut |xmut→ xres

is derived from the invasion fitness (eq 4) and corresponds to the slope

of  the  fitness  landscape  around  the  resident  population,  therefore  representing  the  selective

pressures acting on the phenotypic variability brought by mutations. The traits  that nullify this

gradient are called singular strategies (Dieckmann and Law 1996). Dynamics around these singular

strategies are characterized by the second partial derivatives of fitness (Dieckmann and Law 1996;

Geritz  et  al.  1998).  This  allows  to  distinguish  two stability-related  properties:  invasibility  and

convergence. A singular strategy x* is non-invasible (Maynard Smith 1982), or evolutionary stable

if:

∂
2W (xmut , xres)

∂ xmut
2 |xmut→xres→ x*

< 0 (6)

 i.e. when the singular strategy is the resident population, no nearby mutant can invade.

A singular strategy is convergent or continuously stable (Eshel 1983) if: 

∂
2W (xmut , xres)

∂ xmut
2 |xmut→xres→ x *

+
∂

2W (xmut , xres)

∂ xmut∂ xres |xmut→xres→ x *
< 0 (7)

i.e., considering a resident population close to the singular strategy, mutants that are even closer

to it are selected. The two trade-off scenarios lead to different fitness expression for each scenario,

since  in  the  “exploitation  cost”  scenario,  s2 is  fixed  and s1(x)=(L−s2
k
−xk

)
1
k while  in  the

opportunity cost scenario s1 is fixed leading to s2(x)=(L−s1
k
−xk

)
1
k .
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Using numerical  simulations,  we illustrate  the evolution  of  x in  the “exploitation  cost”  and

“opportunity cost” scenarios, and the coevolution of s1, s2, and x given the constraint (equation (2)).

In this last case, we introduce mutations on x and assume it incurs an equal cost on both resource

consumption.  Then  we assume that  the  cost  of  agriculture  is  equally  shared  between  the  two

consumptions. 

Results

1) Evolutionary dynamics of agriculture in the two trade-off scenarios

“Exploitation cost” scenario: managing the resource or consuming it. 

In  this  scenario,  increasing  the  intensity  of  niche  construction  negatively  impacts  the

consumption of the helped resource. We first study the general possible evolutionary dynamics in

function of the trade-off shape, then focus on the linear trade-off scenario to get a more thorough

mathematical investigation. As a first step, we do not specify the various functions implied in the

biological  trade-off,  to  have  a  general  analysis  of  possible  evolutionary  dynamic:  we  ignore

equations 2 and 3 and assume that s1 decreases with x while e1 increases with x. 

 Using the adaptive dynamics framework, we derive in eq (8) the fitness of a mutant of trait xmut

appearing in a resident population of consumer with trait xres.

W (xmut , xres )=e1(xmut)s1(xmut) R1 *(xres)+e2 s2 R2*(xres)−m (8)

We then differentiate the fitness gradient to find singular strategies, that is potential endpoints of

evolution (equation (9)): only the first part of the fitness depends on the mutant trait. 

G(xmut , xres)=
∂ W (xmut , xres)

∂ xmut

=(e1 ' (xmut)s1(xmut)+e1(xmut )s1 ' (xmut)) R1* (xres) (9)

From this equation, we immediately note that if we do not consider a direct benefit to niche

construction  (e1’(xmut)=0),  the  fitness  gradient  becomes  negative  (as  s1’(xmut)<0):  this  leads  to

gradual decrease of the trait and counter-selection of niche construction. This is consistent with the

result  of  Chisholm  et  al.  (2018):  considering  a  direct  benefit  (from  pleiotropy  or  pseudo-
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spatialization) is necessary to avoid a tragedy of the commons. That is inevitable given that our non

spatial model implicitly assumes that all consumers have access to the farmed resource. Let us

consider from now that e1’(xmut)>0. Assuming that the helped resource is not extinct, the position of

singular strategies x* can be obtained from eq (10) and does not depend on the resident trait xres. 

(e1 s1)' (x*)=e1 ' (x*)s1(x*)+e1(x *)s1 '(x *)=0 (10)

This mathematical condition means that the singular strategies correspond to an optimum of the

realized  consumption  of  the  managed  resource:  if  this  strategy  is  an  evolutionary  endpoint,

evolution  optimize  effective  consumption  of  the  managed  resource,  since  the  consumption

efficiency  and  specialization  rate  vary  oppositely  with  agriculture  trait  x.  We  then  expect

intermediate levels of agriculture to be selected for. In the scenario, we also note that the value of

the singular strategy only depends on this consumption-efficiency optimization: the densities of the

resource do not matter.

Replacing the fitness gradient with the chosen functions of equations  2 and  3 (in equation  (10))

leads to:

(L−s2
k
−x*k

)
1−k

k ( x*k
−(L−s2

k
)ux *u

+(1+u) x*k +u
)=0 (11)

And  the  condition  for  non-invasibility  and  convergence  (that  are  equivalent  here,  see

Supplementary Information for details) is: 

(u−1)u x *u
−

2u x*k+u

L−s2
k
− x*k −

(k−1)(L−s2
k
)x *k

(1+x *u
)

(L−s2
k
−x *k

)
2 <0 (12)

In the linear case (u=k=1), the equation (11) becomes ( x*−(L−s2) x*+2 x*2
)=0 . We obtain

two possible singularities: x* = 0 (which is a neutral case in the sense that the second derivative is
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null)  or  x*=
(L−s2−1)

2
which  is  always  convergent  and  non-invasible  (CSS)  (the  second

derivative expressed in (12) is −2x *2

L−s2−x*  and is negative): it is an evolutionary endpoint.

While  a  completely  general  study  using  non-linear  trade-offs  is  not  possible,  note  that  a

sufficient condition to obtain a CSS is that u < 1 and  k > 1 (see equation  (12)), in other terms

having diminishing returns of niche construction on resource consumption efficiency and a concave

trade-off between specialization and niche construction. If u>1 and k<1 (accelerating efficiency and

convex trade-off) the strategy may be characterized as a repellor: an unstable evolutionary point

depending of the sign of our expression. In this case, directional selection brings the trait to either

zero  niche  construction  (and  total  consumption),  or  total  niche  construction  (and  zero

consumption),  the latter  case being less likely biologically.  We show the possible  evolutionary

dynamics for different trade-off shapes in Supplementary figure S1. 

“Opportunity cost” scenario: managing one resource or foraging on another resource

When increasing agriculture occurs at a cost of the consumption of the alternative resource, the

invasion fitness of a mutant of trait  xmut appearing in a resident population of consumer with trait

xres is derived: 

W (xmut , xres)=e1(xmut) s1 R1*(xres)+e2 s2(xmut) R2* (xres)−m (13)

To obtain the fitness gradient G(xmut,xres) we consider the derivation of the fitness with respect to the

mutant trait xmut: 

G(xmut , xres)=
∂W (xmut , xres)

∂ xmut

=e1 '(xmut )s1 R1 *(xres)+e2 s2 '(xmut )R2*(xres) (14)

Singularities x* are obtained through nulling G(x*,x*). The position of the singularity depends on

optimizing both the consumption efficiency and the cost on the alternative resource consumption.

Contrary to the previous scenario, the resident agricultural trait xres matters for the position of the
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singularity. The non-invasibility condition is given for a general trade-off and for our chosen trade-

off functions in equation (14):

e1 ' ' (x*)s1 R1* (x*)+e2 s2 ' ' (x*)R2*(x *)<0

e1(u−1)u xu−2 s1 R1* (x*)+e2(1−k )(L−s1
k
) xk−2

(L−x*k
−s1

k
)

1
k −2

R2*( x*)<0
(15)

In the linear case (u=k=1), the invasibility criteria is null, but not necessarily the convergence

criteria.  This  can  lead  us  to  identify  parameters  set  for  which  the  strategy is  convergent,  and

invasible.

As in the previous scenario, we can get partial information in the non-linear cases. We obtain a

sufficient condition for non-invasibility of the singular strategy (equation (15)) (ie if this level of

agriculture is reached, it is an ESS): u < 1 and k > 1. A sufficient condition for the invasibility of

the point is that if  u > 1 and k < 1. Those conditions are the same as for the “exploitation cost”

scenario invasibility condition,  but are not conditions for the evolutionary convergence that we

only study numerically (see Supplementary information for the convergence condition). 

2) Effect of specialization patterns on the evolutionary dynamics of 
agriculture and feedbacks on the ecological dynamics
In the “exploitation cost” scenario, when we consider linear functions, we obtain a continuously 

stable strategy (CSS) that is both convergent and non-invasible. Moreover we obtain the value of 

this selected level of agriculture expressed in eq 16: 

x*=
(L−s2−1)

2
(16)

 This singular strategy is positive if s2<L– 1. If s2>L–1, the value of the singularity becomes 

negative and the niche constructing trait evolves to 0. From the expression of the singularity (eq

16) we show that the selected level of niche construction is is negatively correlated to 

specialization on resource R2. This is an intuitive result that we predicted in the introduction. The 

consumption of the managed resource at the evolutionary equilibrium (s1(x*)) is

s1(x *)=L−s2−
(L−s2−1)

2 =
(L−s2+1)

2 . We plot the value of the selected agriculture level and 
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consequent consumption of the managed resource, as a function of specialization on resource 2 in 

Figure 2 a. We also plot the evolutionary equilibrium densities in Figure 2 b. We represent the area 

of stable coexistence of the species when resource 2 specialization s2 and x vary (ecologically). We 

show that the selected value of agriculture, x* (represented as a black line) falls in the coexistence 

area (the black arrows indicated the direction of evolution, meaning that starting from a high value 

of agriculture, evolution brings the trait back into a coexistence area.

We show that the slope of the selected x* and (s1(x*)) levels is the same (the lines are parallel), 

meaning that the cost of increasing consumption of resource 2 is equally shared between niche 

constructing activities and exploitation of the managed resource. This comes directly from our 

trade-off expression: mathematically, we assume that the total amount of energy or time L is a 

linear combination of all the traits and here they all have the same coefficient (ie, 1). If we consider

different coefficients, that is that the variation of each trait does not have the same impact on the 

energy allocation, then at the evolutionary equilibrium, modifying the specialization on resource 2 

would lead to weighted cost on agriculture investment and the resource 1 consumption (see 

Supplementary Figure S2). In the non-linear CSS cases, we also obtain a negative correlation 

between the intensity of alternative resource consumption and the evolved level of agriculture. 

When the strategy is a repellor, the singular strategy value is now positively related to the 

specialization on R2. That means that the higher s2, the larger the range of initial traits that lead to 

zero specialization (see Supplementary Figure S3).
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Figure 2: Effect of specialization on resource 2 on the evolutionary and ecological dynamics in the

“exploitation cost” scenario. a) effect on the selected level of niche construction x* (in black) and

subsequent consumption of resource 1, s1(x*) (in blue). The area of stable ecological coexistence of

the three species when varying agriculture and the specialization on R2  (ie, in a (s2,x) plane) is

represented in grey. b) effect on the species densities at the ecological evolutionary equilibrium

(that is at the selected niche construction): the consumer is in brown, R1 is in orange, R2 is in

green. b1 = b2 = 2, g1 = g2 = 0.8, e1 = e2 = 1, L =2, w = 1, m = 0.8, k=1, u=1

In the “opportunity cost” scenario, we do not obtain an analytical value of the expected evolved

level of agriculture: it is obtain by numerically nulling the fitness gradient (equ.  (14)), and then

computing the dynamics (convergence and invasibility criteria). We do this for a range of s1 traits in

order to investigate our prediction stating that the more the consumer is specialized on the managed

resource, the more it should allocate to agriculture. On figure 3 we present the selected investment

into agriculture in CSS cases (evolutionary endpoint), as well as the resulting specialization on the

alternative resource, and the densities of the species at the evolutionary equilibrium. 

When specialization on the managed resource is relatively low (left part of figure 3a), consistently

with  our  prediction,  increasing  the  level  of  specialization  leads  to  an  increase  in  the  selected

agriculture intensity. Meanwhile, the level of foraging on resource 2 decreases. However, when

specialization  is  higher  (right  part  of  figure  3a),  this  pattern  is  reversed:  now,  increasing

specialization leads to a lower selected level of agriculture. We can explain this by considering the

evolutionary equilibrium densities (figure 3b): because an increase in specialization decreases the

foraging on resource 2 (blue line, fig 3 a), the alternative resource suffers less from the indirect

effects:  in  the  second part  of  the  graph,  it  increases  in  density  (green  line).  This  increases  its

profitability and then selects for less niche construction. 

As in the “exploitation cost” scenario, the selected agriculture level (x*, black line) falls in the

coexistence area represented in gray for all specialization values. However, this is not always the

case and in particular seems to depend on the trade-off shapes, and effect of niche construction on

the helped resource,  that mediates apparent  competition and hence coexistence.  We can obtain

insight  from  how  evolution  could  reduce  coexistence  from  figure  3b:  at  low  s1, increasing
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specialization on the helped resource decreases the alternative resource density at the evolutionary

equilibrium, because it selects for more niche construction. Then we can imagine that if this pattern

is even stronger, it could lead to the extinction of the alternative resource. This is indeed what is

observed when the helped resource obtains even higher benefits  from niche construction (high

conversion  efficiency  w):  this  makes  apparent  competition  stronger  and  for  intermediate  R1

specializations, R2 may become extinct (see Supplementary Figure S4). In this case, evolution kills

the alternative resource but also destabilizes the community: it  increases the agriculture trait to

levels where the consumer and helped resource display exponential growth.

Figure 3: Effect of specialization on resource 1 on the evolutionary and ecological dynamics in the

“opportunity cost” scenario. a) effect on the selected level of niche construction x* (in black) and

subsequent consumption of resource 2, s2(x*) (in blue). The area of stable ecological coexistence of

the three species when varying agriculture and the specialization on R1  (ie, in a (s1,x) plane) is

represented in grey.. b) effect on the species densities at the ecological evolutionary equilibrium

(that is at the selected niche construction): the consumer is in brown, R1 is in orange, R2 is in

green. b1 = b2 = 2, g1 = g2 = 2, e1 = e2 = 2,, L =2, w = 0.1, m=2, k=2, u=0.5

Can evolution increase the diversity of the system?

In the “exploitation cost” scenario,  because the non-invasibility and convergence criteria are

equivalent,  the two only types of evolutionary dynamics are evolutionary endpoints (CSS) that
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select for intermediate agriculture levels,  or repellors leading to runaway evolution towards no

niche  construction,  full  niche  construction  (potentially  destabilizing  for  the  community)  or  to

intermediate levels of niche construction (see supplementary figure S1).

In the “opportunity cost”, all types of singular strategies can be potentially obtained, combining

convergence and non-convergence, invasibility and non-invasibility. In particular, it is possible to

obtain convergent points that are invasible: evolutionary branching points. In such dynamics, the

traits  evolves  towards  the  singularity  value  where  disruptive  selection  is  experienced:  then

dimorphism can appear in the consumer population. We illustrate these dynamics in figure 4: if the

initial  level of niche construction is high enough (that is,  higher than the repellor value of the

singularity, around 0.4 in the example), it evolves towards the singularity (around 1.2) where it

experiences  disruptive  selection:  we  then  observe  the  coexistence  of  two  consumers  in  the

population, one with a high value of niche construction investment, one not investing at all into

niche construction. If initial niche construction investment is too low, it is then counter-selected and

evolves towards zero (which is consistent with the positive nature of the feedbacks: we can expect

threshold-dependent dynamics). This evolution leads to the coexistence of the two plants: one of

the consumer phenotypes is a full specialist on the helped resource, and has a high investment into

agriculture.  The other  consumer phenotype is  a forager-only:  it  consumes both preys,  and is  a

relative generalist (here we have a higher specialization on the alternative resource, which is a

property  of  our  parameters:  we  fixed  s1 to  0.5,  so  evolution  towards  zero  niche  construction

automatically brings s2 to 1.5). The evolutionary branching point that we obtain here is not linked to

the trade-off shape (k=1) but to the niche “privatization” effect, that is the accelerating positive

effect of agriculture intensity on the consumption efficiency on the resource (u=2). This is intuitive:

providing diminishing returns to the farmer should favor generalism, while providing increasing

returns favors specialization and more niche construction. 
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Figure  4:  Evolutionary  branching  leading  to  dimorphism  in  agriculture  investment,  in  the

“opportunity cost” scenario. a: Pairwise Invasibility Plot,  the sign of the fitness of a mutant of

trait xmut appearing in a population of trait xres is shown (white for negative, black for positive). The

pink arrows indicated the direction of evolution.  b: Evolution trajectory of the investment into

agriculture: the trait experiences disruptive selection at the convergent singularity leading to two

coexisting phenotypes. c: final module with traits values (in color) and population densities (in

black): the width of the arrows represents the trait value, not the net interaction (eg, the net per

capita effect of C on R1 is s1 - w x = 0.35). Values are: s1=0.5, k=1, u=2, w=0.1, b1=b2=3, g1=g2=2,

e1=e2=2, m=2.
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Discussion

Evolution  of  agriculture  in  our  model  assumed  two main  hypotheses:  first,  that  agriculture

occurs at a cost, that is there is a trade-off between agriculture and the foraging of resources (either

the cultivated one or the alternative one), second that agriculture provides a direct benefit to the

organism that performs it. This direct benefit can also be interpreted as a trade-off between the

consumption  efficiency  of  resource  1  and  its  non-cultivation,  and  allow  for  the  evolution  of

agriculture because it limits the invasion of cheaters that would not pay the cost of agriculture

investment. This scenario has been recently described in a model of niche construction in which

pleiotropy allow for the maintenance of niche construction  (Chisholm et al. 2018): if there is a

positive correlation between the investment and the returns (which is exactly what we have in our

model), costly niche construction may evolve. These considerations have also be applied to a more

specific biological setting. Thutupalli et al have investigated farming as a public good in nematodes

that  disperse  (“seed”)  bacteria  which  they  use  as  food  resource  (Thutupalli  et  al.  2017).

Experimentally the authors could not find any trade-off or cost to this “agricultural” behaviour:

there was no fitness difference between the nematodes that disperse bacteria and others, suggesting

that this behaviour might be a by-product. They discuss scenarios in which this behaviour could be

costly and include this assumption in their theoretically study. 

In our model, considering a direct benefit is a necessary condition to observe the evolution of

agriculture, but it is not sufficient. The evolution of the trait, if the invasion by cheaters is avoided,

is still determined by the associated fitness costs and benefits, and depends on the trade-off shape

and  specialization  patterns.  Especially,  our  initial  prediction  is  that  intuitively,  cultivating  a

resource that the consumer is not consuming (ie a resource that is not profitable) is not adaptive and

is  counter-selected.  This  general  prediction  translates  in  two predictions  when considering  our

scenarios:  first,  that  the increasing the (fixed)  specialization on the alternative resource should

decrease the investment into agriculture in the “exploitation cost” scenario, second that increasing

the (fixed) specialization on the cultivated resource should increase the investment into agriculture

(in  the  “opportunity  cost”  scenario).  These  predictions  are  partly  confirmed  with  our  results:
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indeed,  increasing  the  profitability  of  (specialization  on)  the  alternative  resource  decreases  the

investment  for  agriculture  in  the  “exploitation  cost”  scenario.  Conversely,  increasing  the

profitability of (specialization on) the cultivated resource increases the selected level of agriculture,

at least when this specialization level is not too high. It is important to note that profitability itself

can  evolve  in  our  model,  since  the  three-components  trade-off  allow to  vary  investment  into

agriculture and the level of specialization: the joint evolution of specialization and agriculture is

possible in the coevolution scenarios, which brings an active role of the organism in its evolution.

In the study, we have an eco-evolutionary feedback between the specialization or preference of the

plant and level of agriculture. In particular, this gives insights on the transitions from foraging-only

to  agriculture-only  strategies,  that  may  be  observed  in  the  model,  as  well  as  transitions  from

foraging-only to facultative farmers (or facultative foragers). This general model that we envision

in a niche construction/agriculture perspective is very well suited to understand the evolution of

mutualism or  symbiosis:  for  instance,  some ants  perform facultative  agriculture  (on  aphids  or

fungi) while other taxa are obligate farmers of fungi (Chapela et al. 1994) or aphids (Ivens et al.

2016).This full specialization may be explained by physiological constraints and here we show that

such dynamics may arise from foraging theory constraints (that may be linked to physiology, but

also  to  resource  densities,  dynamics).  In  our  model,  we  do  not  investigate  whether  the  net

interaction is mutualistic for the helped resource, because this has been proven difficult to measure

experimentally (context-dependency of interactions  (Chamberlain, Bronstein, and Rudgers 2014),

multiple components of fitness) but we rather decide to implement both a positive and a negative

aspect of the interaction. For instance, in the ant-aphid interaction, it is unclear whether this can be

qualified as mutualism or exploitation  (Offenberg 2001; Billick et  al.  2007; Stadler and Dixon

2005). 

One  of  the  two  questions  that  stimulated  our  study  was  the  conditions  for  evolution  of

agriculture.  The  other  one,  is  the  effect  of  this  evolution  on  the  ecological  dynamics  and  in

particular  the coexistence of cultivated and non-cultivated resources,  which is  mediated by the

indirect  interactions  occurring  in  the  system,  particularly  apparent  competition.  Apparent

competition has been experimentally described in systems where a predator has a positive effect of
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one  of  its  preys,  notably  in  aphid-tending  ant  increasing  the  predation  on  other  arthropods

(Warrington and Whittaker 1985; Wimp and Whitham 2001). In our model, we note that evolution

does not optimize densities: this result that could seem counter-intuitive is rather well known when

considering adaptive dynamics studies (Metz, Mylius, and Diekmann 2008; Boudsocq, Barot, and

Loeuille 2011). Second, we show that evolutionary rescue may happen  (Ferriere and Legendre

2012). In the “exploitation cost” scenario, for instance, we expect that increasing specialization on

the alternative resource should reduce coexistence (because of increased predation pressure on the

resource which does not benefit from niche construction). However when we consider evolution,

since increasing this level of specialization leads to a decrease in the evolved niche constructing

trait,  this  mitigates  the  negative  effect  of  increased  predation  pressure  by  reducing  apparent

competition:  evolution  then helps  coexistence  by rescuing the alternative resource,  even if  the

initial agriculture intensity did not allow its maintain. We can observe the same patterns in the

“opportunity  cost”  scenario.  In  a  community  perspective,  this  can  have  consequences  for  the

coexistence of cultivated and non-cultivated resources: because of the trade-off and evolutionary

dynamics, the evolution of agriculture may allow for the coexistence of the two resources. Adaptive

foraging has been shown to improve coexistence of resources by mitigating apparent competition

(Abrams 2010). However, this pattern is not a general one and can be mitigated by the costs and

benefits. Especially, if niche construction has a very strong positive impact on the helped resource,

the  decreased  evolutionary  agriculture  levels  may  not  be  sufficient  to  rescue  the  alternative

resource that suffers from important apparent competition, and lead to the murder of the alternative

resource. In devil's gardens, ants kill competitors of their host plant species: this limits coexistence

at a local scale (Frederickson, Greene, and Gordon 2005). In our model, runaway evolution of the

positive feedback may destabilize the system and lead to exponential growth of the consumer and

helped resource. We think this pattern could be avoided if we considered diminishing returns in

terms of the effect  of niche construction on the helped resource,  for  instance,  if  its  growth is

constrained  by  other  parameters.  This  addition  to  the  model  has  been  shown  to  stabilize  the

dynamics in the ecological analysis of this module ( in preprint Picot, Monnin, and Loeuille (2018).
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If the direct benefits of niche construction are accelerating when increasing niche construction

intensity, the evolution of the agricultural trait can lead to dimorphism in the consumer population.

We then observe the coalition of a highly specialize farmer, that invests a lot in niche construction

and only preys on the helped resource,  and a forager phenotype that performs no or very low

agriculture and consumer both resources. This latter could be considered a cheater in the evolution

of cooperation terminology: it  consumes the resource that is maintained by niche construction,

without paying the cost of agriculture. Because of the direct benefit that the farmer obtains from the

exploitation of the helped resource (“privatization” or “monopoly”  (Krakauer,  Page,  and Erwin

2009;  Chisholm et  al.  2018)),  the  invasion  of  the  cheater  is  avoided and the  two phenotypes

coexist. The coexistence of cheaters and cooperators is a question that has been studied elsewhere

in  the  context  of  social  evolution.  A variety  of  mechanisms  can  explain  this  coexistence.  We

consider in this model a preferential access of the benefits of cooperation by cooperators through

higher  consumption  efficiency.  This  preferential  access  can  emerge  from  spatial  structure  or

specificity of the resource use  (Kümmerli et al. 2009; Niehus et al. 2017). Such coexistence can

also  emerge  from  cyclic  dynamics  such  as  rock-paper-scissors  (or  green  beard)  dynamics

(Biernaskie, Gardner, and West 2013; Lee, van Baalen, and Jansen 2012) and snowdrift dynamics

(Gore, Youk, and van Oudenaarden 2009). Here, because the cooperators retain a higher benefit

from niche  construction that  the  cheaters,  it  might  be  inadequate to  qualify the latter  as  “true

cheaters”  (Ghoul,  Griffin,  and West 2013).  However,  the decrease of niche construction in the

generalist “cheater” phenotype could be interpreted as an evolutionary loss of function (since this

decrease of niche construction level occurs at a branching point where the trait is at an intermediate

value), that depends on the presence of the other phenotype that maintains a necessary resource.

Such  an  evolutionary  loss  of  trait  driven  by  indirect  positive  of  facilitation  effects  has  been

described in the “Black Queen Hypothesis” literature (Morris and Zinser 2012; Morris, Papoulis,

and Lenski 2014).

This coexistence between niche constructors and non-constructors also allows the coexistence of

the two resources: we then have an increase of the diversity in the module. Increasing the number

of  consumers  should  then  stabilize  the  system:  similar  to  exploitative  competition  where  two
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consumers may coexist when consuming two shared resources (according to the R* rule, (Tilman

1980)), in apparent competition, resources are more likely to coexist if they are consumed by  n

consumers because it balances apparent competition (similarly to the  P* rule,  Holt, Grover, and

Tilman  (1994)).  If  the  consumer  population  is  considered  as  a  whole  comprised  of  two

subpopulations,  we  can  then  interpret  this  coalition  as  division  of  labor,  or  functional

specialization, between farmers and foragers. This type of division of labour linked to the evolution

of specialization has recently been investigated in several theoretical works (Rueffler, Hermisson,

and Wagner 2012; Cooper  and West  2018):  both underline the importance of considering high

benefits  to  specialization  or  accelerating  returns  to  favour  division  of  labour,  which  is  also

something  observed  in  our  model  and  recalls  the  importance  of  trade-off  geometries  in

evolutionary dynamics of specialization (Egas, Dieckmann, and Sabelis 2004; de Mazancourt and

Dieckmann 2004; Kisdi 2006; Ravigné, Dieckmann, and Olivieri 2009). We have discussed our

results in terms of evolution of cooperation, but our study of the evolution of niche construction is

also rooted in the evolution of specialization framework. The coalition between niche-constructor

and non-constructor is also a coalition between a specialist and a generalist. The question of the

coexistence of specialists  and generalists  have been frequently investigated in  the evolution of

specialization (Egas, Dieckmann, and Sabelis 2004; Abrams 2006; Rueffler, Egas, and Metz 2006).
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Supplementary Information
1) Mathematical analysis: details

“Exploitation cost” scenario: convergence and invasibility
The convergence and invasibility properties are expressed as functions of second derivatives of

fitness. The singularity is non-invasible (evolutionary stable) if:

∂
2W (xmut , xres)

∂ xmut
2 |xmut→xres→ x*

< 0⇔

e1 ' ' (x*)s1(x *)+2e1 ' (x*)s1 ' (x *)+e1(x*)s1 ' ' (x*)<0

(17)

The term 2 e1 ' (x *)s1 ' (x*) is negative. Hence, the non-invasibility condition is dependent on

trade-off concavity between  x et  s1 (s1''(x*t) ), as well as on the benefit from niche construction

(e1''(x*) ). The singularity is convergent if:

∂
2W (xmut , xres)

∂ xmut
2 |xmut→xres→ x*

+
∂

2W (xmut , xres)

∂ xmut∂ xres |xmut→xres→ x*
< 0 (18)

Given that 
∂

2 W (xmut , xres)

∂ xmut ∂ xres
=( e1 ' (xmut)s1( xmut )+e1(xmut)s1 ' (xmut ))

∂R1 *(xres)

∂ xres
, we have

∂
2W (xmut , xres)

∂ xmut∂ xres |xmut→xres→ x*
=(e1 ' (x*)s1(x *)+e1(x*)s1 ' (x*))

∂ R1* (xres)

∂ xres xmut →x res →x *
=0 (19)

Hence we conclude that the singularity is convergent if and only if it is non-invasible.
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“Opportunity cost” scenario: convergence and invasibility
The strategy is non-invasible if: 

e1 ' ' (x*)s1 R1* (x*)+e2s2 ' ' (x *) R2*( x*)<0 (20)

And it is convergent if:

e1 ' ' (x*)s1 R1 *(x*)+e2 s2 ' ' (x *)R2 *(x*)

+e1 ' (x*)s1

dR1* (xres)

dxres xres→ x*

+e2 s2 ' (x*)
dR2*(xres)

dxres x res→ x *

<0
(21)

With the trade-off functions that we considered, the fitness gradient at the singularity becomes: 

G(x* , x*)=
∂W (xmut , xres)

∂ xmut xmut→ x res→ x*

=e1 u x*u−1 s1 R1 *(x*)−e2 x *
1
k
−1

(L−x*k
−s1

k
)

1
k
−1

R2 *(x*)

We note that in this scenario, the resource densities at the ecological equilibrium can have an

effect on the dynamics. In the linear case, the singular strategy cannot be studied (degenerate case

with the nulling of the invasibility and convergence properties). 

The non-invasibility condition becomes: 

e1(u−1)u xu−2 s1 R1 *(x*)+e2(1−k )(L−s1
k
) xk−2

(L−x*k
−s1

k
)

1
k
−2

R2 *(x*)<0

We get a sufficient condition for non-invasibility: u < 1 and k > 1. A sufficient condition for the

invasibility is that if u>1 and k<1.
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2) Supplementary Figures

“Exploitation cost” scenario

Figure  S1:  Pairwise  Invasibility  Plot  and  corresponding  evolutionary  trajectories  in  the

“exploitation cost” scenario.  For panels a,b,c: the sign of the fitness of a mutant  of  trait  xmut

appearing in a population of trait xres is shown (white for negative, black and grey for positive). In

the black area, the three species coexist stably, while in the gray area only the constructor and R1

coexist. a: k=2, u=1, s2=0.8 (CSS, evolutionary attractor) illustrated in d. b: k=1, u=1, s2=0.8

(CSS), illustrated in e. c: k=1, u=2, s2=0.2 (repellor and CSS, evolutionary bistability, illustrated

in f). Other parameter values are b1 = b2 = 2, g1 = g2 = 0.8, e1 = e2 = 1, L =2, w = 1, m = 0.8.

On panel 3a,b we obtain a CSS: the evolution leads the trait  to an intermediate level of niche

construction. On panel 3c, there is a repellor and a CSS: that is starting from less than 0.5 (the

position of the repellor), evolution leads to zero niche construction, while starting from above 0.5,

the  evolution  leads  to  the  CSS that  is  an  intermediate  value  of  niche  construction  (0.8).  The
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evolution brings the trait to a coexistent zone on panel 3b,c while it reduces diversity by killing

resource 2 on panel a. 

We present the effect of specialization on the selected level of agriculture when varying the weight

of each trait in the trade-off function: 

γ xk
+β s1

k
+α s2

k
=L (22)

 

 This leads to altered distribution of the cost of increased specialization on R2 between the selected

agriculture level and specialization on R1 (figure S2). 

Figure S2: Effect of specialization on resource 2 on the evolutionary and ecological dynamics in

the “exploitation cost” scenario. a) effect on the selected level of niche construction x* (in black)

and  subsequent  consumption  of  resource  2,  s1(x*)  (in  blue).  The  area  of  stable  ecological

coexistence of the three species when varying agriculture and the specialization on R2 (ie, in a (s2,x)

plane)  is  represented  in  grey.  b)  effect  on  the  species  densities  at  the  ecological  evolutionary

equilibrium (that is at the selected niche construction): the consumer is in brown, R1 is in orange,

R2 is in green. b1 = b2 = 2, g1 = g2 = 0.8, e1 = e2 = 1, L =2, w = 1, m=0.8, k=1, u=1, α = 1, γ = 1, β

= 2
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When  the  strategy  is  a  repellor,  we  obtain  a  positive  correlation  between  its  value  and  the

specialization  on  R2 (figure  S3):  this  leads  to  a  negative  correlation  in  terms  of  outcome  of

evolution, because the higher the specialization on R2, the higher the repellor singular strategy, and

the lower the range of initial values that lead to a high niche construction. 

Figure S3: The effect of specialization on resource 2 on the evolutionary dynamics. We plot the

value of the repellor singular strategy (unstable evolutionary equilibrium) against the value of s2.

b1 = b2 = 2, g1 = g2 = 0.8, e1 = e2 = = 1, L =2, w = 1, m = 0.8, k=1, u=2
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“Opportunity cost” scenario

Figure S4: Effect of specialization on resource 1 on the evolutionary and ecological dynamics in

the “opportunity cost” scenario. a) effect on the selected level of niche construction x* (in black)

and  subsequent  consumption  of  resource  2,  s2(x*)  (in  blue).  The  area  of  stable  ecological

coexistence of the three species when varying agriculture and the specialization on R1 (ie, in a (s1,x)

plane)  is  represented  in  grey.  b)  effect  on  the  species  densities  at  the  ecological  evolutionary

equilibrium (that is at the selected niche construction): the consumer is in brown, R1 is in orange,

R2 is in green. b1 = b2 = 2, g1 = g2 = 2, e1 = e2 = 2,, L =2, w = 1, m=2, k=2, u=0.5
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Coevolution (continuum between the exploitation cost and opportunity
cost). 

Figure S5: Coevolution of x, s1 and s2 for different trade-off shapes. Trait x is in black, s1 is in blue,

s2 is in red. We plot 10 replicates for each parameter set, with random initial condition. Values are

b1 = 2, b2 = 4, g1 = g2 = 0.8, e1 = e2 = 1,, L =2, w = 0.1, m=3

This is only a preliminary results and the coevolution study needs more investigation, hence it is

not discussed in the main text.

595

129



IV Dynamique éco-évolutive de la construction de 

niche dans une méta-communauté

Ce chapitre est une extension spatiale des deux chapitres précédents. Nous modélisons de

façon  explicite  la  méta-communauté  sur  une  grille,  par  simulations.  On  s’intéresse  aux

conséquences écologiques de la construction de niche en termes de distribution et d’auto-

corrélation des espèces, puis aux conditions d’évolution du trait de construction de niche en

fonction notamment de la dispersion relative des diférentes espèces. Ce travail est le fruit

d’une collaboration avec Élise Verrier, stagiaire de M2 que j’ai encadrée de février à juin

2018. Je présente ici son rapport de stage tel qu’elle l’a rédigé dans sa version fnale. Les

hypothèses  du  modèle  ont  été  élaborées  en  amont  du  stage  lors  de  discussion  avec  mes

encadrants,  et  consolidées  avec  Élise.  Élise  a  ensuite  implémenté  le  modèle  de  façon

autonome (écriture du code, réalisation des fguress, et j’ai activement participé à la correction

de  son rapport  de  stage.  J’ai  choisi  de  présenter  ce  travail  à  la  suite  des  deux  chapitres

précédent plutôt qu’en annexes, puisqu’il constitue la suite logique du modèle non-spatial et

que j’ai été impliquée directement à tous les stades de ce travail. Ce chapitre constituera une

publication qui sera écrite avec Élise. 
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Introduction 

Sous le terme de construction de niche sont regroupées toutes les actions d’une espèce qui

modifient sa niche écologique via son métabolisme, ses activités et ses choix (Odling-Smee et

al. 1996). Cela peut passer par des effets directs quand les espèces contraignent directement

leur  niche  ou  indirects  quand elles  détériorent  celles  de  leurs  compétiteurs  ou prédateurs

(Kylafis  et  Loreau 2011).  Par  exemple,  chez  les  fourmis,  les  ouvrières  des  sous-familles

Formicinae  et Dolichoderinae,  ainsi  que  quelques  espèces  des  genres  Myrmica et

Tetramorium, élèvent des pucerons pour consommer leur miellat. (Stadler et Dixon 2005). La

construction de niche est le résultat d’une boucle de rétroaction entre les différentes espèces

mais aussi avec leur environnement. Le bénéfice net qu’en tire chaque partenaire joue un rôle

critique dans le potentiel avantage évolutif que représente la construction de niche (Kylafis et

Loreau 2008). Dans notre exemple, les fourmis investissent dans la protection et l’entretien de

cette ressource, apportant un effet positif qui peut transformer leur relation antagoniste en

relation mutualiste.

La construction de niche peut donc avoir d’importants impacts sur les communautés et nous

pouvons prédire qu’elle aura également des impacts sur les méta-communautés. Une méta-

communauté est un ensemble de communautés qui sont reliées par la dispersion de multiples

espèces interagissant entre elles (Wilson 1992). Une communauté est un ensemble d’individus

de plusieurs espèces qui interagissent potentiellement entre elles sur une aire d’habitat local

(Leibold et al. 2004). Il existe différents modèles de méta-communauté, l’un d’entre eux étant

un modèle de dynamique de patch. Tous les patchs sont à l’origine identiquement attractifs

pour  les  espèces  et  subissent  des  extinctions  stochastiques  et  déterministes  qui  sont

contrebalancées par la dispersion entre les différents patchs (Leibold et al. 2004). Le maintien

de  la  diversité  des  méta-communautés  a  été  principalement  étudié  sous  l’angle  de  la

compétition interspécifique  (Tilman 1994) et  peut  se faire grâce à l’hétérogénéité spatiale

(Leibold  et  al.  2004;  Loeuille  et  Leibold  2014;  Mouquet  et  Loreau  2003).  Les  méta-

communautés  ont  été  principalement  abordées  par  la  compétition  interspécifique ;  nous

proposons d’étudier l’effet de la construction de niche dans le cadre de relations trophiques.

La construction  de niche  est  un concept  éco-évolutif :  en altérant  son  environnement,  un

individu modifie également les contraintes de sélection qui s’exercent sur lui (Odling-Smee et
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al. 1996). Il y a donc une rétroaction évolutive entre l’environnement – qui détermine les

conditions d’évolution de la construction de niche – et la construction de niche elle-même qui

altère l’environnement. De ce fait, nous nous attendons à ce que l’évolution de la construction

de niche soit contrainte par son environnement, et influence la dynamique et la structure des

méta-communautés. La construction de niche, si elle ne bénéficie pas uniquement à l’individu

qui la réalise, peut être contre-sélectionnée et le système peut s’orienter vers une tragédie des

biens communs  (Hardin 1968). En particulier,  ceci peut être prédit si elle a également un

coût : si par exemple la ressource construite est partagée, et donc considérée comme un bien

commun, alors, tout individu « tricheur » n’investissant pas dans la construction sera avantagé

par rapport aux individus participant à la construction de niche et ceci peut conduire à contre-

sélectionner la construction de niche. 

Il  est possible d’éviter une tragédie des biens communs en limitant la rencontre entre les

individus, notamment en limitant leur dispersion. Par exemple,  la fragmentation de l’habitat

permet une augmentation de l’abondance localisée des individus et une augmentation de la

qualité du milieu, facilitant l’établissement du mutualisme (Stadler et Dixon 2005). Chez les

bactéries produisant des sidérophores (une molécule sécrétée par certains micro-organismes

et permettant de capter le fer insoluble, et classiquement vue comme bien commun (Griffin et

al. 2004)), il a été montré que la viscosité du milieu, en limitant la diffusion des sidérophores,

est favorable à l’évolution de leur production (Kümmerli et al. 2014). Ainsi, la structuration

de  l’environnement  et  la  limitation  de  la  dispersion  peuvent  prévenir  de  l’apparition  des

tricheurs en créant une « privatisation spatiale » des biens, et donc éviter une tragédie des

biens  communs.  Dans  les  modèles  théoriques  la  spatialisation  permet  de  mimer  cette

privatisation et d’augmenter localement la diversité de la méta-communauté (Lee et al. 2016;

Tilman 1994; Lion et al. 2011).

Dans cette étude, le but est de comprendre simultanément les contraintes évolutives pesant sur

la construction de niche et l’effet de cette évolution sur la coexistence des espèces en méta-

communautés. Pour ce faire nous avons développé un modèle spatial de dynamique de patch

dont l’unité est l’individu, l’ensemble des patchs représentant une méta-communauté (Leibold

et  al.  2004).  Dans  chaque  patch,  trois  espèces  interagissent  potentiellement :  une  espèce

constructrice qui se nourrit sur deux espèces ressources. L’une de ces dernière peut être aidée

via le processus de construction de niche (qui peut évoluer), tel que l’élevage réalisé par  le
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constructeur,  tandis  que  l’autre  constitue  une  ressource  consommée alternative,  mais  non

construite (Figure 1A). 

Lorsque la construction de niche n'a pas un grand impact sur l’espèce aidée, les ressources

sont en compétition apparente, car elles partagent le même prédateur (Holt 1977) (Figure 1B).

Lorsque la construction de niche est assez importante, son effet sur la ressource aidée peut

être suffisamment élevé pour compenser, voire dominer l’effet trophique du consommateur, et

donc la ressource tirerait de la présence d’un consommateur un bénéfice net positif (Figure

1C). Dans ce cas, les ressources sont engagées dans un antagonisme apparent. 

Figure 1 : Schéma explicatif des interactions entre les trois espèces du modèle. A. Interaction

directe, les ressources R1 et R2 sont consommées par le constructeur C, avec ai la profitabilité

de la ressource i pour C. R1 est aidée par le processus de construction de niche x et C subit un

coût  proportionnel  à  x.  B.  Compétition  apparente  et  effet  négatif  de  C  sur  R1,  l’effet

trophique de C sur R1 est plus important que l’impact de la construction de niche, les deux

ressources sont impactées négativement par C. C. Antagonisme apparent et effet positif de C

sur R1, l’effet de la construction de niche est plus important que l’effet trophique de C sur R1,

ainsi seul R2  est impacté négativement par C.

Nous tentons avec ce modèle de comprendre diverses problématiques. La première concerne

l’impact  de  la  construction  de  niche  sur  les  méta-communautés  d’un  point  de  vue  de  la

coexistence des espèces et de la répartition spatiale. Nous prédisons que la construction de

niche favorise la dynamique de l’espèce ressource construite (R1) et de l’espèce constructrice

(C), mais aussi défavorise, dans une certaine mesure, celle de la ressource alternative (R2) via

la compétition apparente. D’un point de vue spatial, nous prédisons avoir une forte corrélation

entre espèce construite et  espèce constructrice.  Nous étudions également l’évolution de la

construction  de  niche  et  nous  cherchons  comment  ce  trait  évolue  selon  les  conditions
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écologiques,  notamment  son  coût  et  la  probabilité  de  colonisation.  Nous  estimons

qu’augmenter  le  coût  de  la  construction  de  niche  a  un  effet  négatif  sur  le  niveau  de

construction de niche sélectionné. Varier la colonisation permet d’augmenter la dispersion et

de limiter la structuration spatiale. Nous nous attendons donc à une contre-sélection de la

construction  de  niche  à  forte  probabilité  de  colonisation  pour  le  constructeur  ou  pour  la

ressource  construite.  Enfin,  nous  examinons  les  conséquences  de  cette  évolution  sur  la

structure spatiale des trois espèces au sein de la méta-communauté. 

Présentation du Modèle 

Dynamique spatiale (processus colonisation-extinction)

La dynamique spatiale de chaque espèce repose sur des processus discrets de colonisation-

extinction, analogues au modèle classique de  Levins (1969). Nos trois espèces sont placées

sur une grille de 30*30 patchs, formant un tore pour éviter les effets de bord. Chacun des

patchs  j représente  une  unité  spatiale.  Les  patchs  sont  identiques  pour  ce  qui  est  de

l’environnement « abiotique », seule la composition de la communauté varie d’un patch à

l’autre, créant des hétérogénéités spatiales (Figure 2).

6

136



Figure 2 : Schéma explicatif du déroulé de la simulation pour chaque pas de temps. Première

étape, la colonisation (a) : la totalité des patchs sont étudiés un à un, si l’espèce i est absente

du patch j, l’un des huit patchs voisins peut permettre la colonisation. Ensuite, nous étudions

les événements d’extinction (b) pour chaque patch ; si l’espèce i est présente sur le patch j,

elle  peut  s’éteindre.  Enfin,  le trait  de chaque individu C peut  subir indépendamment une

mutation (c). 

Chaque patch peut accueillir un unique individu de chaque espèce. Si le patch  j est vide de

l’espèce  i, alors il peut être colonisé par l’espèce  i  en fonction de son abondance dans les

patchs voisins. 

(1) c i , j=c i
base .Qi , j .ni , j

Cette probabilité de colonisation du patch colonisé j par l'espèce i dépend de façon croissante

de la probabilité de colonisation de base de l'espèce i (ci
base), de la qualité attendue du patch

colonisé j pour l'espèce i (Qi,j) et de la proportion de patchs voisins de j occupés par l'espèce i

(ni,j). La qualité, comprise entre 0 et 1, dépend de la composition de la communauté locale (cf

partie suivante).

Pour l’espèce C, chaque individu présente une valeur de trait x décrivant son investissement

dans la construction de niche. Si la colonisation est un succès, il est nécessaire de savoir quel

individu de l’espèce C a colonisé le patch j, et donc quel trait sera associé au clone du patch j.

Nous tirons alors dans une loi multinomiale le trait x parmi les traits des patchs voisins dont

les probabilités de succès sont multipliées par la qualité du patch cible, dépendante de x. 

Une fois l’ensemble des évènements de colonisations considérés, nous réexaminons chaque

patch pour implémenter les extinctions possibles. L’espèce i peut s’éteindre du patch j selon

une probabilité d’extinction dépendante de la probabilité d'extinction de base de l'espèce i

(ei
base) et la qualité (Qi,j) du patch j, la probabilité d’extinction diminuant lorsque Qi,j augmente.

(2) e i , j=ei
base .(1−Qi , j)

Qualité de patchs et interactions locales

La qualité du patch pour R2 dépend uniquement de la présence de C, son prédateur, puisque

nous faisons l’hypothèse qu’il n’est pas en compétition directe avec R1. 

(3.1) QR 2, j=(1−IC , j)gR2+ IC , j . gC , R2
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La présence d’une espèce i sur le patch j est donnée par la fonction indicatrice Ii,j. (égale à 1

lorsque l’espèce i est présente sur le patch j, 0 sinon). Nous supposons que gR2 est supérieure à

gC,R2), la différence entre les deux correspondant à l’effet de la prédation. 

De même, La qualité du patch pour R1 dépend de la présence de C et de l’intensité dans son

investissement dans la construction de niche x.

(3.2) QR1 , j=(1−IC , j)gR1+ IC , j(gC , R1+(1−gC , R1)(
x
xmax

))

En l’absence de construction de niche, cette fonction est complètement analogue à celle de R2

(eq 3.1).  Lorsqu’il y a construction de niche, l’effet de celle-ci augmente la qualité du patch

pour R1 d’un facteur ( x
xmax

) , pondéré par (1−gC , R1) pour maintenir QR1,j entre 0 et 1. À

faible construction, QR1,j prend généralement une valeur entre gR1 et gC,R1, l’effet trophique de

C  sur  R1 reste alors dominant  (Figure 3A). Cependant,  quand l’effet  de la construction de

niche devient suffisant, la qualité du patch de R1 peut devenir supérieure à gr1 et avoir un effet

net positif de C sur R1 (Figure 3A). 

La qualité du patch pour C va dépendre de la présence de ses proies, mais aussi du coût lié au

trait de construction de niche. En effet, nous supposons que l’agriculture a un coût énergétique

pour l’espèce éleveuse qui n’est exprimée que lorsque l’espèce élevée est présente.

(3.3) QC , j=(aR 1 IR1 , j+aR2 IR 2, j)(1−IR1 , j(k .
x j
xmax

))

Si aucune proie n’est présente sur le patch, nous avons donc QC = 0. Si les deux proies sont

présentes, alors, la qualité du patch est égale à la somme des profitabilités des ressources ai

avec aR1 + aR2 < 1 et est modulée par le coût de la construction de niche qui est représenté par

k .
x
xmax

, avec  k  désignant l’intensité du coût pour le consommateur. De ce fait, pour de

fortes valeurs de construction de niche x, il est possible que la qualité pour C d’un patch j soit

supérieure uniquement en présence de R2 , plutôt qu’en présence des deux ressources (Figure

3B). 
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Figure 3     : Variation de la qualité de patch pour R  1 (  A  ) et pour C (  B  ) en fonction de la valeur  

du trait  de construction de niche x et  de la  composition du patch. (A) Qualité  de patch

attendue pour R1 en présence de C (trait continu, l’ordonnée à l’origine représente l’effet de

la prédation gCR1 = 0,3) et en absence de C (trait pointillé, qualité de patch constante, gR1 =

0,5). L’impact net de C sur R1  est globalement positif si l’effet de la construction de niche est

supérieur à l’effet de la prédation (x est supérieur à un seuil, représenté ligne verticale). Si x

est inférieur à ce seuil, l’effet net de C sur R1 est globalement négatif (l’interaction trophique

domine). (B) Qualité de patch attendue pour C en présence de R2  seul (trait pointillé), ou en

présence des deux ressources R1 et R2 (trait continu). L’ordonnée à l’origine représente l’effet

positif de R1 et de R2 sur C (aR1  = aR2 = 0,4), en absence de construction de niche qui est

diminué lorsque la construction de niche augmente (le coût représente la pente de la droite).

Si le trait est supérieur à un seuil (ligne verticale), le coût de la construction de niche dépasse

l’effet positif associé à la présence de R1 : l’effet est alors globalement négatif de R1 sur C. (k

= 0.6)

Dynamique évolutive

La dynamique évolutive est modélisée à l’aide d’un processus de mutation/sélection sur le

trait x du constructeur C. Le processus de mutation est supposé aléatoire. Pour chaque patch j

occupé par un individu  C,  à chaque pas de temps, une mutation peut avoir lieu selon une

probabilité µ (Figure 2). La nouvelle valeur de trait x de l’individu est alors tirée dans une loi

normale  centrée  autour  de  l’ancienne  valeur  de  trait  et  d’écart  type  σ  (qui  caractérise
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l’amplitude des mutations). Si cette nouvelle valeur est supérieure à xmax, la valeur est fixée à

xmax. De même, si la nouvelle valeur obtenue est négative, alors celle-ci est remplacée par 0.

Le  maintien  du  nouveau  trait  est  ensuite  soumis  à  la  dérive  génétique  (du  fait  de  la

stochasticité des processus de colonisation et d’extinction) et à la sélection naturelle (liée à la

structure spatiale de la méta-communauté).

Déroulé de la simulation

Les  temps  de  simulation  sont  de  10⁴  pour  les  scénarios  sans  évolution  (dynamiques

écologiques) et 2.105 pour les analyses évolutives. Ces temps sont suffisants pour atteindre

une situation stable caractérisable. Au début de la simulation, les individus sont introduits sur

la grille avec une probabilité p de présence d’un individu de l’espèce i sur chaque patch j. À

chaque pas de temps, la totalité de grille est examinée patch par patch pour toutes les espèces :

d’abord pour la colonisation, puis pour l’extinction et enfin pour le processus de mutation. Le

schéma explicatif du déroulé de nos simulations est présenté en figure 2. Toutes les valeurs de

paramètres utilisées pendant les simulations ont été répertoriées dans le tableau 1.

Analyse des données

Toutes les simulations et les analyses ont été réalisées avec R (3.5.0)  (R Core Team 2018).

Pour le calcul des moyennes roulantes, nous avons utilisé la fonction  rollmean du package

ZOO (Zeileis et Grothendieck 2005). 

Des  analyses  d’autocorrélation  spatiales  ont  aussi  été  faites  avec  la  fonction  Moran.I  du

package ape (Paradis et al. 2004). Ces analyses permettent d'estimer la dépendance spatiale

entre les individus d’une même espèce sur la grille en prenant en compte deux critères : la

proximité spatiale des individus et  la ressemblance du pattern avec l’ensemble de la zone

d’étude.  Pour  ce  faire,  nous  utilisons  l’indice  de  Moran  (Moran  1950),  il  varie  entre  -1

(dispersion  parfaite)  et  1  (corrélation  parfaite),  la  valeur  nulle  reflétant  une  distribution

parfaitement aléatoire sur la grille. 

10

140



Tableau 1: Paramètres et variables du modèle. 

Paramètres Définitions Valeurs

ai Profitabilité de la ressource i pour le 

constructeur, somme inférieure à 1 

0,4

Ii,j Fonction indicatrice de la présence de 

l’espèce i sur le patch j

0 ou 1 

gi Qualité du patch pour la ressource i sans 

prédateur

0,5

gC,i Effet de la prédation du constructeur sur la 

ressource i, toujours inférieur à gi

0,3

k Coefficient modulateur du coût de 

construction de niche

{[0,05-0,45 ; pas : 0,05] ; 0,6 ; 

0,3 ; 0,9}

xmax Valeur maximale du trait de construction 

de niche

1

ei
base Probabilité d’extinction de l’espèce i [0-1 ; pas :0,05], valeur par 

défaut 0,2

ci
base Probabilité de colonisation de l’espèce i [0-1 ; pas :0,05], valeur par 

défaut 0,7

µ Probabilité de mutation de x 0,001

N(x,σ) Loi de tirage de la nouvelle valeur du trait σ = 0,02

Variables Définitions

n Proportion patchs voisins occupés par l’espèce i

x Valeur du trait de construction de niche, inclus entre 0 et xmax

Résultats

Dans un premier temps, nous présentons l’effet de la construction de niche sur la dynamique

de  la  méta-communauté,  sans  évolution.  Puis  nous  étudions  l’évolution  du  trait  de

construction de niche selon le coût et les probabilités de colonisation de base ainsi que leurs

conséquences sur la structure de la méta-communauté. 

Dans cette partie, pour plus de clarté sur les figures, l’abréviation CN désigne la construction

de niche. 

11

141



Dynamique écologique de la méta-communauté (à construction de

niche fixée)

Nous  étudions  tout  d’abord  l’effet  du  niveau de  construction  de  niche  sur  la  dynamique

écologique  de  la  méta-communauté,  en  particulier  l’occupation  de  la  grille  par  les  trois

espèces et leur distribution spatiale. 

Lorsque son coût est faible, comme attendu, la construction de niche permet d’améliorer les

qualités de patch pour C comme pour R1, qui profitent donc d’une augmentation du trait  x ;

ainsi, le nombre de patchs qu’ils occupent augmente. Du fait de la compétition apparente, R2

souffre par contre de cette augmentation de x (Figure 4A).

Si le coût de la construction de niche est élevé, alors son effet global peut devenir négatif pour

le consommateur dont l’occupation chute à fortes valeurs de x (Figure 4B). Ceci se répercute

sur les ressources, la diminution de la qualité de patch pour  C limite la colonisation de  R1,

mais  a  également  un  effet  indirectement  positif  sur  la  ressource R2 dont  la  pression  de

prédation s’amenuise.  

Figure 4: Effet de l’intensité de construction de niche sur l’occupation des trois espèces pour

deux niveaux de  coût  pour  le  consommateur. On représente  le  nombre  moyen  de  patchs

occupés sur les 500 derniers pas de temps de la simulation, ce qui correspond à l’état stable

± l’erreur standard, en fonction du trait de construction de niche x (C en rouge, R1 en bleu et
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R2 en vert). (A) faible coût pour le consommateur, k=0,3. (B) fort coût pour le consommateur,

k=0,9. Les paramètres non spécifiés sont fixés à leur valeur par défaut (cf tableau 1).

Maintenant  que  nous  avons  compris  comment  la  construction  de  niche  peut  affecter

globalement  les  abondances  des  espèces,  nous  nous  intéressons  à  leurs  variations  et

covariations dans l’espace de la méta-communauté (Figure 5). En effet, dans notre modèle la

dispersion est limitée car elle est liée aux processus de colonisation et d’extinction décrits

précédemment ;  de  ce  fait  cela  pourrait  créer  des  autocorrélations  spatiales.  De  plus,  la

construction de niche augmentant la qualité de patch pour R1, les couples C-R1 devraient être

favorisés et spatialement regroupés lorsque la construction de niche augmente. 

Nous  représentons  pour  différents  niveaux  de  construction  de  niche  l’occupation  du

consommateur et des deux ressources (x = 0, x = 0.5 et x = 1) pour un coût fixé (k=0.3 ce qui

correspond à la Figure 4A). 

Nous  notons  tout  d’abord  que  visuellement,  en  accord  avec  la  figure  4,  l’effet  de  la

construction de niche est positif pour l’occupation de R1 (les panneaux D, E, F montrent une

augmentation de la densité de patchs bleus), mais est négatif pour l’occupation de  R2 et est

relativement constant pour le consommateur (le bénéfice de l’augmentation de la densité de la

ressource R1 étant compensé par le coût de la construction de niche). 

Plus spécifiquement, nous nous intéressons à l’autocorrélation spatiale pour chaque espèce.

Quel que soit  le trait de construction de niche, l’indice de Moran pour la ressource  R2 est

significativement positif, donc la ressource alternative est spatialement autocorrélée (Figure

5A  –  5C).  Ceci  peut  s’interpréter  par  un  « évitement »  des  patchs  où  sont  présents  le

consommateur et  R1,  mais aussi par une colonisation spatialement limitée. Pour la ressource

R1 l’indice de Moran diminue avec la construction de niche, suggérant une distribution plus

aléatoire. Cette diminution de structuration s’explique par l’augmentation de l’occupation de

la grille par  R1 ; en effet,  à forte construction de niche (Figure 5F) la grille est quasiment

entièrement occupée par R1 donc l’autocorrélation est relativement faible.

Pour l’espèce  C,  l’autocorrélation spatiale est  positivement affectée par la construction de

niche lorsque celle-ci reste dans des valeurs intermédiaires. Ceci peut s’expliquer par le fait

que la construction de niche crée une structure spatiale pour le couple C-R1 qui engendre une

structure spatiale dans les qualités de patch du consommateur.  Lorsque la construction de
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niche  est  élevée,  celle-ci  affecte  négativement  l’autocorrélation  spatiale,  ce  qui  est

probablement lié, comme pour R1 , à une forte occupation de la grille par C. 

Comme annoncé précédemment, nous nous attendons à ce que la construction de niche couple

spatialement et  positivement,  les individus de l’espèce consommatrice et ceux de l’espèce

élevée. Nous nous intéressons donc à la corrélation entre le consommateur et la ressource R1.

Pour chaque niveau de construction de niche, le nombre de patchs occupés par le couple C-R1

est  comparé au  nombre  attendu  au  hasard  (évalué  par  randomisation,  en  répartissant

aléatoirement  et  indépendamment  l’ensemble  des  individus  C  et  R1,  obtenus  en  fin  de

simulation, sur la grille). Nous montrons que plus la construction de niche augmente, plus le

résultat s’éloigne des valeurs attendues lors d’un tirage aléatoire à mesure que la valeur du

trait x augmente, ce qui traduit une corrélation de plus en plus forte entre le consommateur et

R1.

Dynamique éco-évolutive de la construction de niche 

Bien que la partie  précédente nous informe sur les effets de la construction de niche sur la

structure de la méta-communauté, il est cependant attendu que de telles structures spatiales

jouent en retour sur la sélection du trait de construction de niche. De tels aspects ne peuvent

être envisagés qu’en autorisant les dynamiques éco-évolutives liant le trait de construction de

niche  à  l’état  écologique  de  la  méta-communauté.  De  ce  fait,  nous  nous  intéressons

maintenant  à  l’évolution du trait  de construction de niche selon le processus de mutation

décrit précédemment.

Selon les prédictions établies en introduction, nous nous intéressons au coût de la construction

de niche et aux probabilités de colonisation des différentes espèces, ces deux paramètres étant

susceptibles de moduler la vulnérabilité face à un probable scénario de tragédie des biens

communs.  La  figure 6 montre  comment l’état  évolutif  (valeur  du trait  de construction de

niche) et l’état écologique (occupation de la grille par les différentes espèces) dépendent des

colonisations des différentes espèces et du coût de la construction de niche.

Nous prédisons qu’un fort taux de colonisation de base du constructeur et/ou de la ressource

aidée  (ce  qui  homogénéise  spatialement  la  grille)  sont  défavorables  à  l’évolution  de  la

construction de niche. Pour ce qui est du taux de colonisation de  R2, nous estimons qu’une

variation de son taux de colonisation n’affectera pas l’évolution du trait.
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Figure 5     :    Occupation finale de la grille par R  2 (  A, B, C  ), R  1 (  D, E, F  ) et C (  G, H, I  ) en  

fonction de l’intensité de la construction de niche x. Les patchs gris correspondent aux patchs

vides. Les colonnes diffèrent par la valeur de construction de niche, nulle à gauche, médium
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au centre et maximum à droite. Au dessus des panneaux A à I est indiqué l’indice de Moran

qui  mesure  l’autocorrélation  spatiale:  *  p  <  0,05 ;  **  p  <  0,01 ;  ***  p  <  0,001.  Les

panneaux J à L représentent le nombre observé de patchs occupés par le couple C-R1 (ligne

rouge) par rapport à ce qui est attendu au hasard (distribution aléatoire du nombre de patchs

occupés  par  C-R1,  « randomisation »  sur  5000  répétitions).  (k=0,3).  Les  paramètres  non

spécifiés sont fixés à leur valeur par défaut (cf tableau 1).

Lorsque la  probabilité  de colonisation de base de chaque espèce varie,  nous notons qu’il

existe  une  probabilité  de  colonisation  seuil  pour  laquelle  l’espèce  se  maintient  dans

l’environnement  (Figure  6A-6C).  Les  augmentations  des  probabilités  de  colonisation  ont

toujours un effet positif sur le consommateur. Nous pouvons expliquer ceci par deux effets :

l’augmentation de sa probabilité de colonisation a un effet positif direct sur son occupation en

accord avec le modèle de Levins (Figure 6C) et l’augmentation de la colonisation d’une des

ressources  a  un  effet  positif  indirect  (bottom-up)  via  l’augmentation  de  leur  disponibilité

(Figure 6A-6B).

Pour les ressources,  lorsque la probabilité de colonisation de l’une d’elles  est  augmentée,

celle-ci a un effet positif direct sur elle-même (Figure 6A-6B). Par contre cela peut avoir un

effet néfaste sur l’autre ressource si la compétition apparente est dominante, comme pour R2

lorsque  la  probabilité  de  R1 augmente  (Figure  6A).  Cependant  pour  R1, cet  effet  de  la

compétition apparente est gommé par la construction de niche, et de ce fait, la ressource aidée

ne souffre pas vraiment de l’augmentation de la colonisation de  R2. Enfin,  R2 est affectée

négativement  par  l’augmentation  de la  probabilité  de  colonisation de  C  (effet  top-down),

tandis que R1 est affectée positivement. 

Conformément à la tragédie des communs, l’augmentation de la probabilité de colonisation a

un effet négatif pour l’évolution de la construction de niche (Figure 6A-6C).  Cet effet est

particulièrement  marqué  pour  R1,  la  ressource  aidée.  Ces  résultats  valident  donc  nos

prédictions concernant l’effet de la colonisation de base sur l’évolution de la construction de

niche ;  cependant  l’effet  de  la  probabilité  de  colonisation  de  R2  affecte  négativement

l’évolution du trait de construction de niche auquel nous ne nous attendions pas. 

En  accord  avec  nos  prédictions,  un  fort  coût  aboutit  à  une  contre-sélection  du  trait  de

construction de niche, qui tend rapidement vers zéro. De ce fait, pour les études évolutives, un

coût de 0,15 a été fixé pour garder un niveau de construction de niche intermédiaire en fin de
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simulation. Concernant la dynamique écologique de nos espèces, également en accord avec

nos prédictions, nous observons que l’augmentation du coût est défavorable pour l’espèce C,

dont la qualité de patch est directement affectée par le coût, mais aussi pour l’espèce R1 qui

voit le nombre de constructeurs diminuer. Pour la ressource alternative, l’augmentation du

coût diminue le nombre de patchs occupés par  C  et  lui  est  donc favorable,  diminuant sa

pression de prédation. 

Nous  nous  intéressons  maintenant  à  l’effet  de  l’évolution  et  de  la  colonisation  sur  la

distribution spatiale des trois espèces (Figure 7). L’occupation du consommateur et des deux

ressources (colonisation identique pour les trois espèces (panneaux A, E, I, M), puis forte pour

une des espèces) sont représentées pour différentes valeurs de probabilité de colonisation de

base des espèces, pour un coût fixé (k=0.15, voir Figure 6). 

Tout d’abord, nous notons toujours une autocorrélation spatiale significative des ressources et

ce en dépit de l’augmentation des différentes probabilités de colonisation (Figure 7A-7H).

Ceci suggère que l’évolution de la construction de niche a un rôle important dans le maintien

de la structuration de la méta-communauté. 

Concernant  le  constructeur,  nous  étudions  l’autocorrélation  des  différents  traits  de

construction  de  niche  (Figure  7I-7L).  Nous  observons  une  autocorrélation  positive

significative  des  valeurs  de  construction  de  niche,  et  ce  pour  toutes  les  combinaisons  de

probabilités de colonisation de base que nous avons testées. Nous observons des clusters de

constructeurs de niche très investis (patchs rouges) et des clusters de constructeurs avec de

faibles valeurs de traits. Ceci est en accord avec nos prédictions : la spatialisation du modèle

et  donc la  structuration de la  méta-communauté permettent  d’éviter  la  tragédie  des  biens

communs.  Ce résultat  est  conforté  par  la  diminution  de  l’autocorrélation  spatiale  du trait

lorsqu’il  y  a  une  colonisation  plus  efficace  pour  l’une  des  espèces,  témoignant  d’une

déstructuration de la méta-communauté (Figure 7L). 

Enfin, nous nous intéressons à la corrélation entre le consommateur et la ressource R1. Pour

chaque combinaison de probabilités  nous comparons  le  nombre  de patchs  occupés  par  le

couple  C-R1 au nombre attendu au hasard (évalué par randomisation, panneaux M à P). La

corrélation C-R1 est très forte, le nombre observé de patchs occupés par les deux espèces étant

très supérieur à celui attendu aléatoirement. Néanmoins, cette corrélation quoique forte est
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plus faible lorsque la probabilité de dispersion de  R1 est élevée (panneau O) que  dans les

autres cas (panneaux M, N, P). 

 Figure 6     :   Impact de la colonisation et du coût sur l’évolution du trait de construction de  

niche et l’occupation de la grille. Nous représentons le trait de construction de niche final

moyen  et l’occupation de grille finale moyenne en fonction des probabilités de colonisation

de base de R1, R2, et C (panneaux A,B,C respectivement) et du coût de la construction de niche

(D). Les valeurs représentent la moyenne du nombre de patchs occupés sur les 500 derniers

pas de temps ± l’erreur standard. Pour le trait, il s’agit de la moyenne du trait moyen des 500

derniers pas de temps et de la moyenne de leur erreur standard. En noir est représentée la

valeur du trait moyen final, en rouge le nombre moyen de patchs occupés par C, en bleu par

R1 et en vert par R2. Le trait pointillé vertical correspond à la probabilité de colonisation de

base des autres espèces (A, B, C) ou le coût utilisé pour les études évolutives (D). (k=0,15).

Les paramètres non spécifiés sont fixés à leur valeur par défaut (cf tableau 1).
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Figure 7     : Effet de la colonisation sur l’évolution du trait et sur la distribution spatiale finale  

des espèces. Occupation finale de la grille par  R2 (A, B, C, D),et R1 (E, F, G, H) en fonction

de  la  probabilité  de  colonisation  de  base  des  différentes  espèces.  Les  panneaux  I à  L

représentent la répartition des individus C et des différentes valeurs de trait x sur la grille, du

rose pour les valeurs de x les plus faibles au rouge pour les plus fortes,  l’étendue de la
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variation de x est donné par Δx. Le paysage est représenté sur une grille 30*30 au dernier

pas de temps de la simulation et les patchs gris correspondent aux patchs vides. Les colonnes

diffèrent par les probabilités de colonisation de base de chaque espèce, identique pour toutes

les espèces à gauche (=0,7), égale à 0.95 pour C sur la deuxième colonne, pour R1 sur la

troisième et pour R2 sur celle de droite. Au dessus des panneaux A à L est indiqué l’indice de

Moran qui mesure l’autocorrélation spatiale * : p < 0,05 ; ** : p < 0,01 ; *** : p < 0,001.

Cette autocorrélation est étudiée sur la présence-absence pour les ressources et les valeurs

de trait pour le constructeur. Il est aussi indiqué la valeur du trait moyen au dernier pas de

temps. Les panneaux M à P correspondent au nombre de patchs effectivement occupés par le

couple  C-R1  (ligne  rouge)  par  rapport  au  nombre  attendu  au  hasard  (courbe  noire :

distribution aléatoire pour 5000 répétitions),  (k=0,15).  Les  paramètres  non spécifiés  sont

fixés à leur valeur par défaut (cf tableau 1).

Discussion 

L’objectif de notre étude est dans un premier temps d’examiner l’effet de la construction de

niche sur la structure d’une méta-communauté composée de trois espèces en interaction, un

consommateur et ses deux ressources, l’une des ressources étant aidée par la construction de

niche.  Dans  un  deuxième  temps,  nous  nous  intéressons  aux  conditions  écologiques

d’évolution de la construction de niche et à l’effet de cette évolution sur la structure de la

méta-communauté. Nous discutons nos résultats à la lumière des questions identifiées dans

l’introduction. 

L’étude des mécanismes permettant la coexistence d’espèces dans les communautés implique

fréquemment  de  comprendre  les  effets  indirects  (Wootton  1994) ,  les  effets  indirects  ont

notamment été étudiés de façon extensive dans les modules à petit nombre d’espèces (Polis et

al. 1997; Bascompte et Melián 2005; Stouffer et Bascompte 2010), tel que le module étudié

ici.  Nous  discutons  ainsi  de  l’effet  de  la  construction  de  niche  sur  la  coexistence  des

ressources et du consommateur via la modulation des effets indirects dans notre système, à

construction  de  niche  fixée.  En  accord  avec  nos  prédictions,  la  construction  de  niche  a

généralement un effet positif sur l’occupation de la grille par le consommateur et la ressource

aidée et un effet négatif sur la ressource alternative si la construction de niche est d’intensité

relativement  faible  ou  peu  coûteuse.  Ces  résultats  sont  en  accord  avec  l’effet  de  la
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construction de niche sur l’abondance des populations si le même module d’interaction est

considéré, mais non-spatialisé (Picot et al. 2018). 

Dans notre modèle, il y a donc un effet négatif indirect de la ressource aidée sur la ressource

alternative qui émerge (de type compétition apparente) et qui est renforcé par la construction

de  niche.  Cependant,  dans  les  scénarios  étudiés,  cette  compétition  apparente  n’est  pas

suffisamment  forte  pour  exclure  la  ressource  R2 de  la  grille.  La  coexistence  entre  les

ressources  est  possible  malgré  la  construction  de  niche :  ceci  peut  s’expliquer  par  la

structuration spatiale de notre modèle. En effet, bien que l’ajout de prédateur dans un modèle

de méta-communauté peut causer l’extinction de la proie, si la proie a un taux de colonisation

suffisant, alors la persistance de l’espèce est possible à des taux de dispersion intermédiaires

(Holt 1984; Taylor 1990). Ces résultats peuvent être confrontés à l’exemple des jardins du

Diable :  la  fourmi  Myrmelachista schumanni  a  pour hôte la plante  Duroia hirsuta  qu’elle

défend en tuant toute autre plante dans un rayon donné, ce qui donne lieu à une exclusion

compétitive locale (Frederickson et al. 2005). Cependant, sur une échelle spatiale plus grande,

on retrouve de la coexistence liée au coût associé à l’herbivorie lorsque la monoculture de

D. hirsuta attire des herbivores insensibles aux fourmis (Frederickson et Gordon 2007).

D’autre part, dès lors que le coût de la construction de niche est plus élevé, nous observeons

une modulation des effets indirects. Une augmentation de la construction de niche impacte

négativement l’occupation par le consommateur : ceci s’explique par le fort coût sur la qualité

de patch qui compense l’effet  positif bottom-up de la ressource aidée.  Indirectement, ceci

impacte  également  négativement  l’occupation  de  la  ressource  aidée,  pour  qui  un  effet

généralement positif du consommateur est observé, son bénéfice de la construction de niche

est  diminué. Mais il y a également un effet positif indirect sur la ressource alternative sur

laquelle la pression de prédation s’est affaiblie. En effet, nous avons une régulation top-down

du système et son relâchement est bénéfique pour les ressources prédatées  (Oksanen et al.

1981; Oksanen et Oksanen 2000; Hairston et al. 1960). Ces résultats sont également en accord

avec les résultats  obtenus pour un module d’interaction non-spatialisé  (Picot  et  al.  2018).

Ainsi, les effets indirects densité-dépendants qui émergent dans le modèle non-spatialisé se

retrouvent dans notre modèle spatial, en effets indirects abondance-dépendants ou occupation-

dépendants à l’échelle de la grille puisque nous nous intéressons ici à la coexistence non pas

locale (sur chaque patch) mais globale. Les processus de colonisation-extinction permettent
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donc de retrouver qualitativement, à l’échelle globale, des résultats expliqués par des effets

locaux densité-dépendants.

Nous observons donc une rétroaction positive entre le consommateur et la ressource aidée

lorsque le coût de la construction de niche est faible, tandis que cette boucle de rétroaction

positive  est  atténuée  lorsque  le  coût  augmente,  voire  peut  être  transformée  en  boucle  de

rétroaction négative si  le coût pour le  consommateur  est  très élevé.  Spatialement,  ceci se

traduit par une corrélation forte entre le consommateur et la ressource aidée. Cette agrégation

liée à une rétroaction positive est un phénomène classiquement observé en écologie spatiale

(patterns de végétation induits par les termites notamment (Pringle et Tarnita 2017), ou liés à

la facilitation en zones arides (Kéfi et al. 2007)). 

Plus la construction de niche augmente, plus la ressource alternative est agrégée sur la grille.

Cette agrégation peut être interprétée comme l’effet d’une probabilité extinction augmentée

de la ressource alternative dans les patchs contenant la ressource aidée et le consommateur et

donc une concentration des individus sur les patchs refuges. L’existence de ces patchs refuges

a été  montrée chez les  rongeurs  vivant  en  zone désertique,  dont  les  niches  et  les  micro-

habitats sont modulés par la présence des prédateurs (Kotler 1984). La présence de ces patchs

refuges est cependant modulée par la densité du prédateur, mais aussi par son comportement

de chasse  (Sih 1987).  Il serait intéressant de voir si la fréquence des patchs comportant les

trois espèces ou bien le consommateur et sa proie alternative est inférieure à celle attendue en

cas de distribution aléatoire. Cela reviendrait à définir les conditions de coexistence locale

entre les différentes espèces toujours en considérant les effets indirects de type compétition

apparente, ce qui pourrait être fait en s’inspirant des travaux de Mouquet et Loreau (Mouquet

et Loreau 2003) 

Nous nous intéressons ensuite à l’évolution de la construction de niche et à ses conséquences

sur la méta-communauté. Nous étudions comment le trait de construction de niche évolue en

fonction du coût de celui-ci et de la probabilité de colonisation de base de chaque espèce et

quelles sont les conséquences sur les dynamiques écologiques de la méta-communauté. 

L’évolution de la construction de niche est modulée par ses coûts et bénéfices. Le coût de la

construction de niche pour le consommateur est direct puisque sa qualité de patch est affectée.

Le bénéfice lui est indirect, via l’augmentation de la disponibilité de la ressource aidée, ce qui

augmente indirectement sa qualité de patch. Ainsi, lorsque ce bénéfice indirect est supérieur
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au coût direct, la construction de niche peut évoluer dans notre modèle. Cependant, dans notre

modèle, nous ne considérons pas de privatisation du bénéfice lié à la construction de niche :

l’évolution de celle-ci est potentiellement menacée par l’apparition de tricheurs qui ne paient

pas le coût mais qui bénéficient du maintien de la ressource aidée. La structuration spatiale

permet  d’éviter  ce  scénario,  en  accord  avec  les  études  sur  l’effet  de  la  spatialisation  sur

l’évolution de la coopération. Nous observons que la construction de niche peut évoluer dans

notre modèle, ceci même lorsqu’elle est coûteuse ; cette évolution de la construction de niche

est accompagnée par une structuration de l’espace et l’apparition de cluster de valeurs de

traits.  Du fait  d’une colonisation limitée,  la  structure spatiale  limite  la  tragédie des biens

communs (Hardin 1968; Lion et van Baalen 2008; Lion et al. 2011) et permet le maintien de

la  construction  de  niche.  Chez  les  bactéries  produisant  des  sidérophores,  la  structuration

spatiale permet le maintien de la construction de niche  (Kümmerli  et  al.  2014; Lee et  al.

2012).  Dans un  modèle  spatialisé,  la  construction  de  niche  est  un  avantage  adaptatif  qui

permet aux constructeurs un meilleur maintien des ressources et donc d’en tirer un bénéfice

indirect qui reste supérieur au coût (Kylafis et Loreau 2011, 2008; Odling-Smee et al. 1996).

Cependant  cela  est  vrai  jusqu’à  un  certain  niveau :  d’un  point  de  vue  quantitatif,  une

augmentation du coût diminue la valeur moyenne du trait sélectionné jusqu’à tendre vers zéro.

Il y a donc un effet positif de la structure spatiale sur l’évolution de la construction de niche.

En accord avec nos prédictions, lorsque nous augmentons la probabilité de colonisation de

base  de  chaque  espèce,  l'évolution  du  trait  de  construction  de  niche  en  est  affecté

négativement  et  tend  vers  zéro,  notamment  quand  la  probabilité  de  colonisation  de  la

ressource aidée augmente. Une augmentation de la probabilité de colonisation de la ressource

construite augmente sa dispersion ce qui homogénéise le paysage (Haegeman et Loreau 2014)

et par conséquent diminue la « privatisation » du bénéfice lié à la construction de niche. Donc

quand la probabilité de colonisation augmente, le système tend vers une tragédie des biens

communs (Hardin 1968), ce qui est confirmé par les résultats de l’autocorrélation spatiale du

trait qui est plus faible lorsqu’une espèce a une plus grande efficacité de colonisation. De plus

corrélation observé entre le constructeur et la ressource aidée est plus faible lorsque l’une des

espèces a une probabilité de colonisation de base forte. 

Pour conclure, notre étude a montré que la spatialisation du modèle permet de (1) maintenir la

coexistence des trois communautés, en évitant une exclusion compétitive grâce à la création

de patch  refuges,  mais  aussi  (2)  d’éviter  une  tragédie  des  biens  communs  en  créant  des
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boucles de rétroactions positives locales entre la ressource aidée et le constructeur de niche et

(3) de maintenir de la construction de niche en limitant la colonisation des individus ; ceci

aboutit  à  la  structuration  spatiale  du  modèle  et  à  l’apparition  de  clusters  d’espèces

constructrices très investies dans la construction de niche. 

Il est à noter que nous avons toujours étudié le trait moyen final. En effet dans nos simulations

nous n’avions que de la sélection stabilisante vers une valeur de trait, et aucune diversification

(cf annexe). Cependant, des hypothèses supplémentaires concernant le coût de la construction

de niche pourraient faire émerger de la diversification, en modulant la concavité du trade-off

entre la qualité du patch et le coût de construction de niche  (Kisdi 2006; de Mazancourt et

Dieckmann 2004). 

Notre modèle repose sur des profitabilités fixées de R1 et R2. À l’avenir, nous pourrions étudier

comment  les  profitabilités  des  ressources  (identiques  dans  le  modèle  actuel)  modulent

l’évolution  de  la  construction  de  niche.  Nous  pourrons  prédire  par  exemple  que,  si  la

ressource aidée est très peu profitable, ceci conduirait à contre-sélectionner la construction de

niche. Dans un autre temps, nous pourrions étudier plus spécifiquement la coévolution entre la

spécialisation et la construction de niche. De nombreux exemples empiriques montrent que la

spécialisation  sur  les  ressources  évolue en  même temps que  l’agriculture  ou l’élevage de

celles-ci.  Par  exemple  les  fourmis  champignonnistes  basales  sont  associées  à  un  unique

cultivar  de  champignon,  alors  que  chez  les  termites  certaines  espèces  cultivent  différents

champignons  (Mueller  et  al.  2005).  Dans certains  cas  extrêmes,  comme pour les fourmis

champignonnistes  Atta  texana  et   Acromyrmex,  une  relation  mutualiste  obligatoire  s’est

développée entre les deux partenaires  (Mintzer et Vinson 1985).  Dans notre modèle, nous

pourrions  considérer  un trade-off  entre  la  capacité  du  consommateur  à  s’alimenter  sur  la

ressource alternative et sa capacité à s’alimenter sur la ressource aidée. Des études théoriques

ont  déjà  montré  que  la  flexibilité  du  comportement  de  choix  de  la  proie  pouvait  guider

l’évolution,  dans  notre  cas,  du  trait  de  construction  de  niche  mais  aussi  du  degré  de

spécialisation sur l’une des ressources et affecter la coexistence des différents consommateurs

(Egas et al. 2004; Rueffler et al. 2007). 
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Annexes 

Figure 8     : Variation des valeurs de trait de construction de niche (x) en fonction du temps.  

Les points représentent une valeur de trait présent sur la grille lors de l’étude évolutive. Les

enregistrements ont été réalisés tous les 1000 pas de temps ; c=0,8 ; e=0,2 ; k=0,15. 
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Résumé
Les organismes modifient leur environnement local via la construction de niche, ce qui altère
en retour les pressions de sélection qui s’exercent sur eux. Nous nous attendons donc à ce que
la dynamique écologique et évolutive de la construction de niche ait un effet important sur la
structure  des  communautés  et  des  méta-communautés.  Dans  cette  étude,  nous  nous
intéressons à la  manière dont  la dynamique écologique et  évolutive de la  construction de
niche affecte la distribution et la coexistence des espèces. Nous développons un modèle de
méta-communautés dans lequel trois espèces interagissent : un consommateur qui se nourrit
de  deux  espèces  ressources  et  qui  aide  l’une  d’elles  via  la  construction  de  niche.  La
coexistence des  ressources  est  affectée  par  la  compétition apparente,  renforcée  par  l’effet
positif de la construction de niche sur la ressource aidée.  Cet effet se traduit par un effet
« bottom-up »  positif  sur  le  consommateur  et  « top-down »  négatif  sur  la  ressource
alternative.  Cependant,  la  structuration spatiale,  en particulier  via la dispersion limitée du
consommateur, permet d’éviter l’exclusion compétitive de la ressource alternative grâce à la
création de « patchs refuges ». La dynamique évolutive de la construction de niche dépend de
son coût pour le consommateur, ainsi que du bénéfice indirect lié au maintien de la ressource
aidée. Si ce ratio coût-bénéfice est favorable, et si la structuration spatiale est suffisante pour
empêcher l’invasion de « tricheurs » n’investissant pas dans la construction de niche, alors
celle-ci  peut être sélectionnée.  Nous montrons qu’une forte probabilité de colonisation du
consommateur et de la ressource aidée conduit à contre-sélectionner la construction de niche.
(267 mots)

Abstract
Organisms modify their local environment through niche construction, which in turn alters the
selective pressures acting on them. Thus, we expect the ecological and evolutionary dynamics
of niche construction to significantly impact community structure, as well as  metacommunity
structure. In this study we investigate how the ecological and evolutionary dynamics of niche
construction affect the species coexistence and distribution. We develop a spatial model where
three species interact (metacommunity): a consumer, which feed on two different resources
and helps one of them through niche construction. The resources coexistence is affected by
apparent competition, which niche construction reinforces because of its positive effect on the
helped resource. Increasing niche construction intensity then leads to a positive bottom-up
effect on the consumer and a negative top-down effect on the alternative resource. Spatial
structure allow for the maintain of coexistence, because of limited dispersal of the consumer
and  the  creation  of  refuge  patches.  The  evolutionary  dynamics  of  niche  construction  is
constrained by its cost for the consumer and the indirect benefit of the maintain of the helped
resource. Niche construction is selected and evolves if this cost-benefit ratio is favorable and
if the space is enough structured to prevent the invasion of « cheaters » that would benefit
from niche construction without investing in it. In particular, we show that high colonization
probabilities for the consumer and helped resource counter-select for niche construction. (230
words)

29

159



V Évolution de la production de sidérophores : entre 

compétition et coopération.

Dans ce chapitre, on s’intéresse à un cas de construction de niche chez les bactéries, à

savoir  la  production  de  sidérophores,  qui  est  également  considérée  en  évolution  de  la

coopération microbienne comme un archétype de bien public. Ce travail a été entamé lors

d’un stage à l’université d’Oxford, encadré par René Niehus (alors doctorant) et Kevin Foster

(directeur du laboratoire), et a été poursuivi durant ma première année de thèse pour aboutir à

une publication en 2017 dans la revue Evolution dont je suis co-premier auteur avec René. Il a

fait l’objet d’un commentaire (« digest ») dans la même revue (Connelly et Dickinson 2017).

Lors  du  début  de  ce  stage,  je  savais  déjà  que  j’allais  poursuivre  par  une  thèse  sur  la

construction de niche quelques mois plus tard, et je souhaitais aborder cette thématique chez

les micro-organismes. Je me suis intéressée à la production de sidérophores et j’ai été surprise

qu’ils soient principalement présentés comme un bien public dans la littérature d’évolution

sociale  microbienne.  Sans  considérer  l’évolution  de  la  coopération,  en  microbiologie,  la

production de sidérophores est classiquement présentée comme modulant la compétition pour

le fer. Par ailleurs,  les articles étudiant l’évolution de la coopération par la production de

sidérophores considèrent principalement une stratégie binaire dans les études expérimentales

(mutants « knock-out » pour la production de pyoverdine par exemple) ou bien continue, mais

sans nécessairement prendre en compte les dynamiques écologiques (West et Buckling 2003;

mais voir Lee, van Baalen, et Jansen 2016). Le but de ce stage a donc été de faire le lien entre

ces  deux  visions  d’un  même trait.  Pour  ce  faire,  j’ai  développé  un modèle  mécanistique

d’interactions locales de compétition et de coopération entre diférentes souches, incluant la

dynamique de la concentration de fer, de la densité de cellules, et bien sûr la production de

sidérophores que nous considérons comme un trait continu (degré d’investissement dans cette

production).  Nous  avons  inclus  un  paramètre  permettant  de  moduler  la  privatisation  des

sidérophores  sur  un  continuum entre  entièrement  public  et  entièrement  privé.  L’étude  de

l’évolution de l’investissement dans la production de sidérophores a été ensuite réalisée selon

le degré de privatisation,  ainsi que d’autres paramètres écologiques tels que le coût de la

production de sidérophores et  la disponibilité en fer. Nous montrons donc que qualifer la
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production de sidérophores comme trait compétitif ou coopératif dépend du contexte social et

écologique. Enfn, nous introduisons une dimension plastique (Kümmerli, Jiricny, et al. 2009)

dans  la  production  de  sidérophores  en  considérant  l’évolution  de  la  régulation  de  cette

production  en  fonction  de  la  disponibilité  en  fer  et  de  la  densité  de  coopérateurs  ou  de

compétiteurs (« quorum-sensing », « competition sensing », (Oglesby et al. 2008; Cornforth et

Foster 2013)).   
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Microbes have the potential to be highly cooperative organisms. The archetype of microbial cooperation is often considered to

be the secretion of siderophores, molecules scavenging iron, where cooperation is threatened by “cheater” genotypes that use

siderophores without making them. Here, we show that this view neglects a key piece of biology: siderophores are imported

by specific receptors that constrain their use by competing strains. We study the effect of this specificity in an ecoevolutionary

model, in which we vary siderophore sharing among strains, and compare fully shared siderophores with private siderophores. We

show that privatizing siderophores fundamentally alters their evolution. Rather than a canonical cooperative good, siderophores

become a competitive trait used to pillage iron from other strains. We also study the physiological regulation of siderophores

using in silico long-term evolution. Although shared siderophores evolve to be downregulated in the presence of a competitor, as

expected for a cooperative trait, privatized siderophores evolve to be upregulated. We evaluate these predictions using published

experimental work, which suggests that some siderophores are upregulated in response to competition akin to competitive traits

like antibiotics. Although siderophores can act as a cooperative good for single genotypes, we argue that their role in competition

is fundamental to understanding their biology.

KEY WORDS: Bacteria, competition, cooperation, fitness trade-off, microbial interaction, phenotypic regulation, public good,

sharing, siderophores, specificity, xenosiderophores.

Iron limits the growth of many microorganisms making it a key

determinant of evolutionary fitness and ecological competition.

To cope with iron limitation, microbes secrete siderophores into

∗These authors contributed equally to this work.

This article corresponds to Brian D. C. (2017), Digest: Cooperators get com-

petitive in mixed company. Evolution. https://doi.org/10.1111/evo.13263.

the environment (Ratledge and Dover 2000; Chakraborty et al.

2013). These molecules chelate insoluble iron and allow it to be

taken up via siderophore receptors (Wandersman and Delepelaire

2004). Cells of one genotype (strain) have matching siderophores

and siderophore receptors such that the siderophores produced

by a cell are shared with other cells of the same strain (Griffin

et al. 2004). Because siderophores can also carry metabolic costs
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(Griffin et al. 2004), siderophores have been identified as a mi-

crobial public good (West et al. 2006, 2007; Nadell et al. 2009),

with the key corollary that a nonproducer (cheater) mutant may

outcompete a producer by using its siderophores without paying

the production cost (Griffin et al. 2004; Ross-Gillespie et al. 2007;

Brown et al. 2009).

Although it is clear that siderophores have the potential to

act as public goods between cells of a single genotype, this per-

spective lacks a key piece of siderophore biology. The different

strains and species that commonly meet in natural communities

possess a large diversity of both siderophores and siderophore

receptors (Miethke and Marahiel 2007; Hider and Kong 2010)

and many receptors bind siderophores in a highly specific man-

ner (Braun 2001; Hantke 2001). Importantly, experiments have

shown that this specificity can greatly limit siderophore cross-

feeding between competing strains (Joshi et al. 2006; Khan et al.

2006). Siderophores may then act as public goods within a strain

but they can beprivate goods between different strains (Joshi

et al. 2006). This privatization is further amplified when bacteria

grow in clonal patches, which is common in many environments

(Mitri et al. 2015; Stacy et al. 2015), because limited diffusion

then means that siderophores tend to remain close to the strain that

released them (Nadell et al. 2010; Julou et al. 2013; Kümmerli

et al. 2014; Oliveira et al. 2014).

How does siderophore privatization affect its social role and

the evolution of siderophore production? To answer these ques-

tions, we developed a novel ecoevolutionary model of siderophore

production. Our theory is centered upon an explicit mechanistic

model of siderophore scavenging (Fgaier and Eberl 2010; Lee

et al. 2016), which we extend to allow different levels of inter-

strain sharing of siderophores. When siderophores are private, or

partially private, we find they evolve as an exploitative strategy

that functions to steal iron from competitors. Moreover, our model

predicts that privatization leads to a major shift in the regula-

tion of siderophore production. Although public siderophores are

downregulated in the presence of competitors, partly privatized

siderophores evolve to be upregulated instead. We use published

experimental work (Traxler et al. 2013) to test between these two

regulatory responses and argue that the role of siderophores in

ecological competition is fundamental to both their evolution and

regulation.

Materials and Methods
MODEL OVERVIEW

Our goal is to understand how siderophore privatization affects

the evolution of siderophore production and regulation. The core

of our approach is based upon the biochemical mechanisms of

iron scavenging via siderophores, a well-studied process that in-

cludes secretion of siderophore molecules, their binding to iron

and subsequent formation of siderophore-iron complexes, the

uptake of these complexes via siderophore receptors, and the

loss of siderophores through diffusion (Winkelmann et al. 1987;

Winkelmann 1991; Andrews et al. 2003). All of these processes af-

fect the evolutionary costs and benefits of siderophore production

(Kümmerli et al. 2009aa, 2014; Lee et al. 2016) and we model the

processes explicitly using ordinary differential equations (ODEs).

Although this leads to relatively large systems of equations, this

allows us to make full use of the detailed experimental work

on siderophore production (Boukhalfa and Crumbliss 2002; Mey

et al. 2004; Hider and Kong 2010). In addition, as we will show,

the relative complexity that comes with this realism does not pre-

vent us from extracting clear and testable predictions from our

model. We embed the model within an implicit meta-population

framework (Cremer et al. 2012; Oliveira et al. 2014), where we

study sets of strains that grow, interact, and compete over iron

in local patches before dispersing and seeding new patches. With

this, we can study the evolutionary fate of strains that differ in

their siderophore production as a function of the ecology and,

importantly, the level of privatization of siderophores that limits

their use to a single strain.

LOCAL DYNAMICS

We study strains that migrate to and interact in a focal patch,

which could represent for example a small neighbourhood within

a structured community, or a host organism. Most theory to date

has focussed on the interaction between producers and nonpro-

ducers (West and Buckling 2003; Eberl and Collinson 2009; Inglis

et al. 2011). By contrast, in our model all strains have the potential

to produce siderophores, although they may evolve not to produce

any. We study selection on the investment into siderophore pro-

duction (f), which can take any value in the range [0, 1], where

0 corresponds to nonproduction of siderophores. The number

of different strains that interact in a single patch is given byn

(n = 1, 2, 3, . . . ). This number determines the strength of ecolog-

ical competition in the patch: when a single strain seeds a patch

(n = 1) there is no competition between genotypes; when two

or more strains seed a patch, there is interstrain competition for

iron; and this competition increases with the number of competing

strains.

Each strain in the focal patch is a distinct genotype that orig-

inates from the external ecological landscape. Although bacterial

genotypes have the potential to produce multiple siderophores at

the same time (Cornelis et al. 1989; Carson et al. 1994; Cornelis

2010; Dumas et al. 2013), we follow previous models (West and

Buckling 2003; Lee et al. 2012) and assume that each strain

can produce at most one siderophore. Production of multiple

public goods has been studied elsewhere (Oliveira et al. 2014).

Each strain expresses the cognate receptor for its siderophore

but may also take up siderophores produced by other strains
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strain B

Siderophores compete for 
iron ( , ,I0)

Exchange of iron between 
siderophores ( )

Cells take up siderophore-iron complexes 
(s)

Scavenging process (model parameters)

Production of siderophores (f,v)

strain A

= iron = iron chelator 

= cell of strain A 

= siderophore of strain A 

= cell of strain B 

= siderophore of strain B 

Figure 1. A schematic view of siderophore scavenging divided into its key component processes. Iron scavenging begins with the

secretion of siderophores by cells with a specified level of investment and yield. Siderophores (half-circles) then bind the environmental

iron (red dots on yellow shapes, representing for example other iron chelators), that is present in the patch according to its reflux rate

(α) and its concentration in the external environment (I0). Siderophores and iron form complexes according to the siderophore affinity

γ. Siderophores can also "steal" or strip iron away from existing complexes at a rate that depends on the iron exchange parameter ρ.

Finally, different strains compete for the uptake of siderophore-iron complexes according to the extent to which siderophores are shared

between strains (s). For clarity, each process is shown separately in this cartoon, but in our model, all processes occur continuously in one

well-mixed patch.

(xenosiderophores). Uptake of xenosiderophores may happen ei-

ther because a strain’s siderophore receptor has affinity for other

siderophores (Crowley et al. 1991) or because it coexpresses mul-

tiple siderophore uptake systems (Cornelis and Matthijs 2002;

Cornelis and Bodilis 2009). Our model captures both single and

multiple uptake systems, and we make the between-strain sharing

a tuneable parameter (s ϵ [0, 1]) of our model, wheres = 0 means

that only the producer strain benefits ands = 1 means that all

strains benefit equally. Conceptually, this parameter can be linked

to the proportion of siderophores retained for personal use in the

model considered by K̈ummerli & Ross-Gillespie (2014).

Siderophores are secreted molecules and iron scavenging

occurs outside the cells through several processes. For clarity, we

capture scavenging as four key processes, which we incorporate

into our model to occur simultaneously (Fig. 1):

1. Siderophore secretion: We assume the production of

siderophores to be metabolically costly (Griffin et al. 2004)

and to depend on the level of energy invested (f), which is

traded-off against the energy allocated to growth (Lee et al.

2016). The total amount of energy available to the cells de-

pends on the uptake of a nonlimiting nutrient (N) which is not

considered explicitly in the model.

2. Binding iron: Excreted siderophores bind the environmen-

tal iron with a certain affinity (ɣ), thereby making this iron

unavailable for other siderophores (Boukhalfa and Crumbliss

2002; Hider and Kong 2010).

3. Stealing iron: Siderophores can strip iron away from other

siderophore-iron complexes with rateρ. The extent of this

exchange will depend on the quantity and the affinity of the

siderophore that is stealing the iron and the quantity of iron-

complexes by other siderophores (Kraemer 2004; Khan et al.

2006).

4. Cellular uptake: Cells take up their own type of siderophore-

iron complexes via siderophore receptors. And strains may,

as discussed above, also be able to take up siderophores from

other strains (Joshi et al. 2006; Khan et al. 2006). For sim-

plicity, we do not explicitly model siderophore diversity and

receptor affinities, but we capture the between-strain sharing

through a single parameters (s ϵ [0,1]), which gives the frac-

tion of a siderophore concentration that can be used by strains

other than the producer strain. We also assume that cells carry

a limited amount of siderophore receptors, giving a saturating

siderophore uptake response. Siderophore sharing may also

be affected by spatial arrangement of the different bacterial

strains (Nadell et al. 2010; Julou et al. 2013; Kümmerli et al.

2014). Although there is the potential to extend our model to

capture such effects explicitly, we decide to focus here on a

well-mixed case.
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We can then capture the dynamics of siderophore scavenging

within a single patch for a single-strain (n =1) by the ODE system
⎧⎪⎪⎪⎪⎪⎨
⎪⎪⎪⎪⎪⎩

dC(t)
dt = μ

(1− f )
(1− f )+β

(
P(t)

P(t)+K P
+ εI (t)

)
C (t) − dC C (t)

d S(t)
dt = v f C (t) + q (1− f )

(1− f )+β
P(t)

P(t)+K P
C (t) − γS (t) I (t) − dS S (t)

d P(t)
dt = γS (t) I (t) − (1− f )

(1− f )+β
P(t)

P(t)+K P
C (t) − dP P (t)

d I (t)
dt = a(I0 − I (t)) − γS (t) I (t) − εC (t) I (t)

(1)

whereC(t) is the cell density of the focal strain,S(t) is the con-

centration of its siderophores,P(t) is the concentration of iron-

siderophore complex, andI(t) is the concentration of available

iron at timet. We model cellular metabolism such that cellular

growth relies both on iron and on other sources of energy, such as

carbohydrates, lipids or protein. Iron is often limiting due to low

concentrations of its soluble form (Wandersman and Delepelaire

2004), and we assume that other energy sources are abundant.

From these assumptions, we show in the Supporting Information

Materials and Methods how we can go from a form where non-

iron nutrients are explicitly captured to equation (1) where these

nutrients are captured implicitly. We also assume that the produc-

tion of siderophores does not require significant iron, which is

consistent with their chemistry (Hider and Kong 2010).

Cells proliferate with a rate that depends on a maximum

growth rateμ, the investment of energy into cell growth, and

the iron available per cell. The available iron depends on the

uptake of iron-siderophore complex (P) and iron-uptake through

siderophore-independent mechanisms (ε) (Wandersman and Dele-

pelaire 2004). Cells invest a fraction 1− f of their energy into

building up cell biomass, and we assume here the presence of

an abundant energy source that is captured inβ of the Monod

function with saturation constantK (see Supporting Information

Materials and Methods). The acquisition of iron through uptake of

siderophore-iron complexes also follows a Monod function with

constantKP. Cells die at a constant per capita ratedC. The free

siderophore concentrationS(t) changes over time due to cellu-

lar siderophore production, which is proportional to the amount

of energy that the cells invest into siderophore production (f)

and to the siderophore production yield (v). We assume that the

siderophores are instantaneously recycled from iron-siderophore

complexes: the rate of siderophore recycling is equal to the rate

of iron-siderophore complex uptake multiplied by a recycling

efficiency constantq. In an extended version of the model (Sup-

porting Information Results), we consider a trade-off between this

recycling efficiency parameter and the affinity of siderophores for

iron, assuming that the stronger siderophores bind iron, the more

difficult to recycle they are. A sweep over the range of the re-

cycling parameter reflects this trade-off, where at intermediate

values of recycling and affinity strains can invest less into pro-

duction (Fig. S1). Siderophores are lost from the system through

diffusion (dS).
Our model follows chemostat dynamics with a permanent

input of iron as well as loss of siderophores and siderophore-iron

complexes. The external concentration of iron isI0, and there is a

reflux of iron into the patch at reflux ratea. The concentration of

iron-bound siderophores changes over time due to the formation

of such complexes (at a rateγ, that represents the affinity of

siderophore for iron), due to the uptake by cells, and due to loss

(dP). Finally, the concentration of available iron follows chemostat

dynamics with a reflux of external iron and depletion through the

formation of iron-siderophore complexes.
When multiple strains interact in a patch (n > 1) we extend

the number of equations accordingly. We illustrate this here with

the extended system for two strains, to demonstrate the imple-

mentation of between-strain sharing of siderophores and well as

of ligand exchange:

⎧⎪⎪⎪⎪⎪⎪⎪⎪⎪⎪⎪⎪⎨
⎪⎪⎪⎪⎪⎪⎪⎪⎪⎪⎪⎪⎩

dC1
dt = μ

(1− f1)
(1− f1)+β

(
P1+s P2

P1+s P2+K P
+ εI

)
C1 − dC C1

d S1
dt = v f1C1 + q (1− f1)

(1− f1)+β
P1+s P2

P1+s P2+K P
C1 − γS1I − dS S1 + ρ (S2P1 − S1P2)

d P1
dt = γS1I − (1− f1)

(1− f1)+β
P1

P1+s P2+K P
C1 − (1− f2)

(1− f2)+β
s P1

P2+s P1+K P
C2 − dP P1 + ρ (S1P2 − S2P1)

dC2
dt = μ

(1− f2)
(1− f2)+β

(
P2+s P1

P2+s P1+K P
+ εI

)
C2 − dC C2

d S2
dt = v f2C2 + q (1− f2)

(1− f2)+β
P2+s P1

P2+s P1+K P
C2 − γS2I − dS S2 + ρ (S1P2 − S2P1)

d P2
dt = γS2I − (1− f2)

(1− f2)+β
P2

P2+s P1+K P
C2 − (1− f1)

(1− f1)+β
s P2

P1+s P2+K P
C1 − dP P2 + ρ (S2P1 − S1P2)

d I
dt = a (I0 − I ) − γ (S1 + S2) I − ε (C1 + C2) I

(2)

We assume that siderophores can strip iron away from other

iron-siderophore complexes, according to the reactions S1 + P2 →
S2 + P1 and S2 + P1 → S1 + P2, which proceed with mutual rate

constantρ. Importantly, the siderophore produced by a bacterial

strain can to some extent also be used by other strains. The sharing

parameters determines how much a siderophore can be used by

the other strains that did not produce this siderophore. The number

of strains (n) gives the strength of ecological competition that is

intensified with increasing number of strains.
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We assume that the chemical properties of siderophores

(amount of sharing, recycling efficiency, affinity, loss, yield) are

identical for all interacting strains. In reality, siderophores can

differ in their chemical properties (Cornelis and Matthijs 2002),

but with this assumption we can study the isolated effect of

siderophore privatization on its evolution. Diversity in the other

properties such as affinity and yield will have additional effects

on siderophore evolution.

To solve the system of ODEs, we impose initial condi-

tions (C(t = 0) = 1, S(t = 0) = 0, P(t = 0) = 0, I(t =
0) = I0) and we use the Runge-Kutta-Fehlberg 4–5 method

(Fehlberg 1970) with adaptive step-size steps to solve the equa-

tions numerically using the ODE solver gsl-odeiv-step-rkf45

from GSL (GNU Standard Library) library version 2.1 in C++
(http://www.gnu.org/software/gsl). The C++ code of our model

is available at via http://zoo-kfoster.zoo.ox.ac.uk. The duration

of competition in a local patch is determined by the integration

time of the ODEτ. The ecological equilibrium is not neces-

sarily reached. We study the effect of this competition span in

Fig S3 G–I. We summarize the biological significance and de-

fault values of the parameters used in our model in the Table

S1.

PHYSIOLOGICAL REGULATION OF SIDEROPHORES

Our first models studied strains that invest a fixed proportion of

their resources into siderophores. We next study the evolution of

regulated siderophore production. We replace the fixed invest-

mentf by a sigmoid, quasi-step function that represents a simple

sensory trigger function that responds to a signalx, given through

f = fbas + ( fact − fbas)

(1 + exp (100(x − T )))
, (3)

Under this functional form,f approximately takes the "acti-

vated" valuefact when the signalx is above the thresholdT, and the

"basal" valuefbas otherwise. We consider three possible sources

of information for the regulation of siderophores for a focal strain

i. The first is intracellular iron concentration, which is known to

strongly regulate siderophore production in some species (Schmitt

and Holmes 1991; Ratledge and Dover 2000; Rodriguez et al.

2002; Chakraborty et al. 2013), which will be proportional to the

iron-siderophore complexes that a focal straini can use, given as

[(1 − s)Pi + s
∑n

j = 1 Pj ]. The second source of information is

clonemate density (Ci ), which can be detected by quorum sens-

ing or another product specific to the focal strain (Stintzi et al.

1998; Lewenza et al. 1999; Mok et al. 2003). We model quorum

sensing without an explicit signal. However, by implementing an

evolvable cell density threshold where quorum sensing activates

siderophore production, our model captures a quorum threshold

effect that is consistent with an autoinducing molecule. Finally,

we consider competitor cell density (
∑n

j = 1 C j − Ci ), which can

be detected by any compound that is specific to the competitor.

This detection might include nonself quorum sensing autoinduc-

ers but also sensing the damage from antibiotics or bacteriocins of

the competing strain (competition sensing as defined in Cornforth

& Foster 2013).

In our optimizing algorithm, the three parameters that define

the shape of the trigger function (fact, fbas, andT) will initially

be selected at random and identical for all strains, and then we

iteratively test the invasion of a new strategy with either of the

parameters changed. Note that while we use the term "activated"

for above threshold, the strains are free to evolve either an increase

or decrease in the production of siderophores upon activation.

META-POPULATION DYNAMICS

We embed our model of local competition between strains within

a meta-population to study how different strategies evolve over

time. Our meta-population model is based on previously published

work and assumes an infinite number of local patches that are

linked through the dynamics of a simple microbial life cycle

(Cremer et al. 2012; Oliveira et al. 2014):

1. Seeding: An empty patch is seeded with a certain numbern

of different strains with initially small density (Ci (0) = 1).

The strategy for each strain is determined according to the

frequency of the strategies in the entire meta-population.

2. Competition: Strains grow and interact within each patch of

the meta-population according to the local dynamics model

given in equations (1) and (2). Interactions are simulated for a

fixed amount of time (that can be varied as a parameter).

3. Mixing: Cells from all patches disperse and mix, leading to a

new seeding episode.

We then assess the evolutionary fate of new strategies that

appear in the meta-population. To do this, we use invasion anal-

ysis, which is based upon the logic of evolutionary game theory

(Maynard Smith 1982). When it can be used, invasion analysis

is a powerful way to study coevolving strategies that allows one

to avoid explicitly modeling each step in a life cycle (Nowak

and Sigmund 2004). Specifically, to follow the evolution of new

siderophore production strategies, we study how a rare mutant or

immigrant with the new strategy performs in a meta-population

where all other strains perform another strategy. We can then

ask whether this immigrant will successfully invade the resident

strategy population, or instead go extinct.

We calculate invasion ability from the fitness of the new

mutant strain (winv) and the fitness of the resident strategy (wres).

The fitness of the invader, because it is rare, is determined by its

local competition with other strains that have the resident strategy,

winv = w(finv|fres). The fitness of the resident strategy, which is
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very common and will therefore nearly always meet itself—is

determined by local competition with strains with this strategy

so thatwres = w(fres|fres). If strains in the local patch do not meet

any other strain (n = 1), then the resident and migrant strategy’s

fitnesses are determined by their autonomous growth, following

a single set of ODEs (eq. (2)). We define the fitness of a strain as

its cell density at the end of a competition phase, which is after

a fixed amount of competition timetend. We then compute the

invasion index for an invading strategy as defined by Mitri et al.

(2011),

Iinv = winv

wres
= w ( finv ∨ fres)

w ( fres ∨ fres)
. (4)

When the invasion index of a new strategy is larger than one

(Iinv > 1) the migrant strategy will increase its meta-population

frequency from its initial appearance to the next mixing step.

When the strategy’s invasion index is smaller than one (Iinv < 1),

it will go extinct. An important nuance of evolutionary invasion

analysis is that a strategy’s evolutionary success is not determined

solely by its local competitive success: a migrant strategy that wins

in a local patch against the resident strategy could still go extinct

from the meta-population if the fitness of the resident strategy is

high (Iinv < 1). For example, a really aggressive strategy might

win locally but harm itself so much in the process that it cannot

outcompete the other patches in the meta-population (Hauert et al.

2002).

We use the invasion index to follow the evolution of

siderophore production and find optimal strategies. A successfully

invading strategy will become the new resident strategy. This will

occur repeatedly until we find an evolutionarily stable strategy

(ESS, Maynard Smith 1982), which cannot itself be replaced by

other strategies. Specifically, the ESS is a strategy that, if adopted

by the entire population, cannot be invaded by any other strategy.

We find ESSs by following the gradual evolution of strategies as

they compete with others that are different to themselves. We test

invading strategies that are locally similar as well as strategies

from the full range of possible strategies. By combining local and

global searches in this way, we identify strategies that are evolu-

tionarily stable in the face of a vast range of possible competing

strategies. Although multiple ESS are theoretically possible in

game theory, we always found a unique ESS for each analysis.

Results
OVERVIEW

We can use our ecoevolutionary model to study how siderophore

production evolves across different scenarios and, in particular,

in response to siderophore privatization. This allows us to test a

range of ecologies where differing number of strains meet and

compete for resources and we can vary the extent to which the

different strains can share each other’s siderophores. We use this

to identify the evolutionarily stable investment into siderophore

production for each situation. We then study the physiological

regulation of siderophore production and find that the regula-

tory strategies that evolve also depend strongly on how much

siderophores are shared. Specifically, with siderophore privati-

zation our model predicts that production should increase when

strains encounter competitors.

PRIVATIZATION STRONGLY AFFECTS THE EVOLUTION

OF SIDEROPHORE PRODUCTION

Evolutionary studies typically treat siderophores as a canonical

public good that benefits all cells in an environment equally,

where nonproducers (cheaters) can thrive in the presence of

siderophore producers (Griffin et al. 2004; West et al. 2006, 2007;

Ross-Gillespie et al. 2007; Brown et al. 2009; Nadell et al. 2009).

The potential for one genotype to exploit another, however, rests

upon strains mixing such that nonproducers have access to the

siderophore producers. As such, a key prediction of the standard

social evolution model of siderophores is that the evolution of

production will decrease with an increasing number of strains

mixing in local competition (Harrison et al. 2008). In social evo-

lution terminology, the investment into cooperation will evolve

to decrease under conditions of decreased relatedness (Hamilton

1964; Frank 1998).

We compare the evolutionarily stable siderophore production

in the absence of competitors (n = 1, Fig. 2, black diamond)

and in the presence of increasing numbers of competitor strains.

The single-strain case serves here as the baseline to compare

the optimal siderophore production in monoculture with cases of

competition. When siderophores are entirely shared (s = 1) and

their benefit returns to the producer as much as to other cells, we

recapitulate the classic social evolution prediction that optimal

investment into siderophores decreases for higher numbers of

competing strains in a patch (Fig. 2, green dots). Strains now

produce fewer siderophores relative to the monoculture case to

reduce sharing with their competitors.

We then ask how this relationship is affected by limited

siderophore sharing between genotypes (s < 1). The privatization

of siderophores fundamentally changes the effects of strain mix-

ing on production. When siderophores are private to the producer

strain, increasing the intensity of competition between strains (in-

creasingn) results in an increase in siderophore production (Fig.

2). When siderophores are partly private and partly public, we see

that the effect of increasing competition has elements of both the

purely public and private evolutionary responses. Importantly, for

relatively low levels of strain mixing, which may often be com-

mon due to spatial structuring in communities (Hallatschek et al.

2007; Oliveira et al. 2014; Mitri et al. 2015; Nadell et al. 2016),

the effect of increasing competition is toincrease siderophore
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Figure 2. The effect of competition and siderophore sharing on

siderophore production. Using an adaptive dynamics framework

we find the evolutionarily stable level of siderophore production

for different levels of competition and siderophore sharing. We

plot the optimal investment into siderophores (f∗) against differ-

ent numbers of competitors (n) per local competition. In the ab-

sence of competition between strains, where siderophore sharing

does not occur, the optimal investment into siderophore produc-

tion is shown by the black diamond on the far left. This serves as

baseline for comparison with scenarios with competition, and it

is marked with a horizontal gray line and highlighted by slightly

smoothed lines joining the points. The effect of added competi-

tion on investment (f∗) is qualitatively different for different levels

of between-strain sharing of siderophores. When the number of

competing strains increases, the production of an entirely shared

siderophore is reduced (blue diamonds), while the production of a

private siderophore is increased (red diamonds). At intermediate

levels of sharing siderophore production first increases and then

decreases with increasing competition (purple and green dots). For

this figure only, v = 7, a = 0.1, and τ = 30.

investment relative to the monoculture baseline (Fig. 2). This ad-

ditional investment is explained by a competitive benefit from

hoarding iron away from the competitor. At ESS production

strains optimize both harvesting and hoarding iron, and these two

siderophore functions—while conceptually distinguishable—

occur instantaneously in our model.

Even though siderophores are still a public good with re-

spect to the cells of a single genotype, therefore, privatiza-

tion shifts them to behaving as a mechanism of exploitative

competition, which is used to deplete and steal the iron of

competitors.

THE EFFECTS OF PRIVATIZATION ARE ROBUST FOR

A WIDE RANGE OF CONDITIONS

We have shown that privatization can have strong effects on the

evolution of siderophore production. In particular, privatization

means that siderophores evolve as a competitive rather than a

cooperative trait, with investment increasing under conditions

of high strain mixing (low relatedness). How robust is this ef-

fect? Our model contains a number of parameters that can be

used to study how key ecological and biological factors influence

the evolution of siderophore production. We performed sweeps

of these parameters and studied in each case how strain mix-

ing affects the evolved level of siderophore production (Fig. 3,

Figs. S2–S5).

Our model is relatively complex in that it combines a dynamic

model of local competitions between strains, with global compe-

tition in a meta-population and search algorithms that identify

the evolutionarily stable strategy for each set of parameters. The

predicted effects of parameters on the evolution of siderophore

production are in some cases also relatively complex. For exam-

ple, a decreased iron concentration commonly causes an increased

siderophore production on physiological timescales (Schmitt and

Holmes 1991; Rodriguez et al. 2002; Chakraborty et al. 2013) (see

section "Privatization is Critical to the Evolution of Siderophore

Regulation"), but this is not necessarily true for an ESS level

of constitutive production. This is because the evolved level is

also affected by changes in growth dynamics: when iron avail-

ability is very low, cells grow poorly and so benefit less from

producing siderophores (Fig. 3). Nevertheless, we observe clear

and consistent effects of strain mixing on production level. When

siderophores are fully public (s = 1), introducing local compe-

tition between strains (increased mixing) always decreases the

evolutionarily stable level of siderophore production (Fig. 3; blue

line below black line).

By contrast, with no sharing of siderophore between strains

(s = 0), the investment level increases with adding a competi-

tor (Fig. 3; blue line above black line). For some parameters,

this decrease is minor, particularly when siderophore produc-

tion becomes minimal (low production yield or seeding cell den-

sity) or when iron is abundant, because under these conditions

siderophores have little effect on competitors and are produced

similarly to the single strain case. However, critically, in the vast

majority of sweeps, for private siderophores we never see a de-

crease, and for public siderophores, we never see an increase in

production when we move from the clonal group to the mixed-

genotype group (Fig. 3, but see e.g., Fig. S3D–F).

Conditions of intermediate sharing (s = 0.5) are again in-

termediate in their behaviour and we see that, dependent on pa-

rameters, strain mixing can drive an increase or decrease in the

evolutionarily stable level of siderophore production. In condi-

tions where cells cannot use siderophores to exploit competitors

(high iron, low production yield and/or low cell density), cross-

feeding effects dominate and production reduces with strain mix-

ing. But when siderophores are most effective (low iron, high

production yield, and/or high cell density) the benefit of exploit-

ing can overcome the cost of cross-feeding (Fig. 3; crossing

EVOLUTION JUNE 2017 1 4 4 9168



RENE NIEHUS ET AL.

Figure 3. Wide-ranging parameter sweeps show consistent effects of privatization on siderophore evolution (see also Figs. S2–S5). We

study the effect of iron concentration, siderophore yield, and seeding cell density on ESS production of siderophores. We plot the optimal

siderophore investment with and without competition (n = 2, n = 1, respectively) over a range of external iron concentrations (A–C), and

over a range of siderophore production yields (D–F), and over a range of seeding cell densities (G–I). We find that when siderophores are

fully shared between strains (s = 1), adding local competition always decreases the evolutionarily stable level of siderophore production

(A, D, G; blue line below black line). By contrast, for entirely private siderophores (s = 0), the production level increases (C, F, I; blue line

above black line). Under intermediate sharing (s = 0.5), we observe regions of both decreased and increased siderophore production

(B, E, H; crossings of blue and black line). When cells cannot use siderophores to improve their growth rate (high iron, low production

yield, and/or low cell density) the cross-feeding effect dominates and production is reduced with strain mixing. But when siderophores

become effective (low iron, high production yield, and/or high cell density) then their exploitative potential means that strains increase

production in strain mixes.

of black and blue line) so that production increases with strain

mixes.

In summary, privatization has strong and consistent effects

on the evolution of siderophore production that are robust for a

wide range of ecological and biological conditions.

PRIVATIZATION IS CRITICAL TO THE EVOLUTION

OF SIDEROPHORE REGULATION

As is typical of previous theoretical work on siderophore evo-

lution (West and Buckling 2003; Lee et al. 2012, 2016), we

have so far treated siderophore production as a constitutive trait

where each cell invests a fixed proportion of its resources (f) into

siderophores. However, in reality siderophores are often strongly

regulated in response to environmental conditions (Harrison et al.

2008; Kümmerli et al. 2009b; Traxler et al. 2013). We therefore

extend our model to consider regulation of siderophore produc-

tion and evolution of this regulation. We study regulation based

on three sources of information in the environment, which are

known to affect bacterial regulatory networks for multiple traits:

iron concentration (Ratledge and Dover 2000; Wandersman and

Delepelaire 2004), density of clone mate cells (e.g., quorum-

sensing) (Waters and Bassler 2005), and density of competitor

cells (Abrudan et al. 2015) (e.g., competition sensing (Cornforth

and Foster 2013)) (section Materials and Methods). For each type

of sensing, we can then follow the evolution of strategies as be-

fore and identify the evolutionarily stable strategies of regulation

(section Materials and Methods, Fig. 4).

Siderophore regulation in response to iron level and own cell

density evolves in a consistent way, irrespective of the degree

of privatization. The responses evolve such that low iron and
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Figure 4. The evolution of physiological siderophore regulation. We evolve the sensing function for siderophore production in pairwise

competitions (n = 2) using the evolutionary algorithm outlined in Supporting Information Methods and Results. We study three cases

that each captures a different source of information: intracellular iron, own cell density, and competitor cell density. The plots show the

evolved response in siderophore production as a function of the sensed signal, as a mean from 30 runs of the simulation. The gray area

shows the standard deviation (SD). Siderophores evolve to be upregulated at low iron, independent of the shareability (A, B), consistent

with siderophores being most valuable when iron is low. Siderophores evolve to be upregulated for high quorum (C, D) consistent with

their efficiency being highest at high cell density. However, when siderophores are regulated based upon the density of competing cells,

they are downregulated when siderophores are shared (s = 1) and upregulated when siderophores are private (s = 0) (E, F). The bottom

two plots (G, H) show illustrative time plots from the evolutionary algorithm optimizing iron sensing, given s = 0, showing how the

initial, and the activated siderophore investment (G) and the activation threshold (H) evolve. We show 20 realizations of the algorithm.

high quorum both favour the release of siderophore. There is

a clear post-hoc logic to these forms of regulation. Most simply,

siderophores are most valuable when iron is low and our predicted

regulation is well supported by empirical work that shows that

in a number of different species siderophore production can be

strongly upregulated by low iron (Schmitt and Holmes 1991;

Ratledge and Dover 2000; Rodriguez et al. 2002; Chakraborty

et al. 2013). The quorum-based regulation recapitulates the typical

interpretation of the evolutionary function of quorum sensing.

Quorum sensing allows a group of cells to only release a secreted

product once the cell density of the focal strain is high enough

to generate and receive an effective concentration of the product

(Schluter et al. 2016). Consistent with this prediction, there is

evidence that siderophore production increases at high cell density

for a number of species (Stintzi et al. 1998; Lewenza et al. 1999;

Mok et al. 2003).

When we allow cells to evolve siderophore regulation based

upon the density of competing cells, we see a different pattern.

Now, whether cells upregulate or downregulate production de-

pends upon whether siderophores are public or private (Fig. 4E, F).
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The evolution of the regulation of public siderophores leads to a

response where production is downregulated in response to in-

creased numbers of the competing strain. This is because un-

der these conditions, increased competition means that there is

a greater threat of siderophore piracy from the competitors and

so downregulation benefits the focal strain. When siderophores

are privatized, we predict the opposite pattern. Now, siderophores

respond as expected for a competitive trait, such as the release

of an antibiotic that kills another strain (Cornforth and Foster

2013), with secretion upregulated in response to the presence of

the competing strain.

Our predictions on the evolution of siderophore regulation

are well supported by known regulatory responses to iron level

(Schmitt and Holmes 1991; Ratledge and Dover 2000; Rodriguez

et al. 2002; Chakraborty et al. 2013) and quorum sensing (Stintzi

et al. 1998; Lewenza et al. 1999; Mok et al. 2003). However, we

see the same predictions for private and public siderophores so the

data are unable to distinguish between the two models. By con-

trast, the predicted regulation based upon the level of competition

with other strains changes depending on whether siderophores are

private or public. This latter form of regulation, therefore, lends

itself to testing the importance of privatization for the evolution

of siderophore use.

Does siderophore production, therefore, increase or decrease

upon strain mixing? Empirical work suggests that siderophore

production typically increases in the presence of unrelated strains

and species. Specifically, coculture experiments betweenPseu-

domonas aeruginosa with Staphylococcus aureus found that

P. aeruginosa makes more siderophores in the presence ofS.

aureus (Harrison et al. 2008). More recently, Traxler et al.

(2013) placed colonies ofStreptomyces species either alone, or

next to a colony of a different species. When next to a foreign

colony, theStreptomyces strain increased secretion of a number

of siderophores (Traxler et al. 2013). Caution is required as the

underlying mechanisms driving the upregulation of siderophore

production is not yet clear and the responses may be driven

by multiple factors, including iron limitation. Nevertheless, the

data in both cases are most consistent with the upregulation of

siderophores upon competition with other species, not the down-

regulation expected for a public good.

Discussion
Siderophores have emerged as a powerful model system to under-

stand microbial sociality (Griffin et al. 2004; Ross-Gillespie et al.

2007; Buckling and Brockhurst 2008; Kümmerli et al. 2009a;

Ross-Gillespie et al. 2009; Luján et al. 2015). In mixed cul-

tures with a wild-type producer strain, siderophore null mutants

(cheaters) can thrive and outcompete the wild-type, which is con-

sistent with the idea that siderophores act as canonical public

goods in microbial communities. This view was recently empha-

sized in discussions of “black queen” evolution (Oliveira et al.

2014; Morris 2015). Microbes may commonly lose genes, in-

cluding those for siderophores, when they can be complemented

by other strains and species in their diverse communities (Cordero

et al. 2012; Andersen et al. 2015). However, it is also clear that

the siderophores of one strain are often not fully shared with

other strains, because of the use of specific receptors to im-

port siderophores (Joshi et al. 2006; Khan et al. 2006; Lee et al.

2012) and limited diffusion (Nadell et al. 2010; Julou et al. 2013;

Kümmerli et al. 2014).

Here we have shown how limited siderophore sharing

between strains has fundamental effects on their ecology and

evolution, which are missed in the typical public goods model.

With privatization, strains that face a lot of competition from other

genotypes evolve to increase their investment in siderophores

(Fig. 2), rather than the decrease expected from a public good. The

effects of privatization are mirrored in the evolution of siderophore

regulation. When siderophores are fully shared, our model pre-

dicts that cells will evolve to downregulate production when

competing strains are detected. By contrast, when siderophores

are privatized, regulation evolves to increase production in the

presence of competing strains. Siderophores then function as

a way to compete with other genotypes (Fig. 4); they become

mediators of exploitative competition (Hibbing et al. 2010).

One of our simplifying assumptions is that each strain only

produces a single siderophore. However, many bacteria produce

multiple types of siderophores (Cornelis 2010) and recent the-

oretical work has shown that this can lead to the evolution of

dependencies between strains for public goods (Oliveira et al.

2014). Despite the potential for such complexities, we can use

our model to make some predictions for such scenarios. In par-

ticular, if a strain produces two siderophores, one private and one

public with otherwise identical properties, we predict that in the

face of competition, this strain would downregulate the public

siderophore and upregulate the private one (Fig. 4E, F). Another

complexity would be the scenario where strains, instead of mak-

ing siderophores, invest in pirating siderophores as seems to occur

for example in pseudomonads (Cornelis and Matthijs 2002). Our

framework can easily be extended to study such strategies.

The existing data on siderophore regulation suggest that

siderophore production is upregulated in the presence of other

strains, consistent with it being used in competition (Harrison

et al. 2008; Traxler et al. 2013). More generally, there is grow-

ing evidence that bacteria are capable of regulating a wide range

of traits based upon the presence of different strains. Competing

genotypes can be detected by quorum sensing autoinducers or

other molecules released into the environment (Keller and Surette

2006; Cornforth and Foster 2013; LeRoux et al. 2015). Another

way to achieve detection is via competition sensing, in particular
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via stress responses that detect the cell damage caused by the tox-

ins of competing strains (Basler and Mekalanos 2012; Cornforth

and Foster 2013). The discussion of competitive responses has so

far focused on bacterial warfare and the upregulation of toxins

and type VI secretion systems in response to ecological compe-

tition (Basler and Mekalanos 2012; Basler et al. 2013; Cornforth

and Foster 2013; Majeed et al. 2013). Siderophores are another

important way to compete with other genotypes, as is biofilm

formation, which was also recently found to be upregulated in

response to competition (Oliveira et al. 2015). Some studies have

previously stressed that the public good role of siderophores can

disappear in certain environments (Griffin et al. 2004; Zhang

and Rainey 2013). Here, we provide a framework that demon-

strates how siderophores can be agents of both competition and

cooperation.

In summary, siderophores can function as a public good

when all cells have the same receptors. This effect may domi-

nate ecoevolutionary dynamics whenever competition is primar-

ily between cells with a recent common ancestor, as may oc-

cur in lung infections in patients with cystic fibrosis (Andersen

et al. 2015). However, the ecology of many bacterial species

centers upon competition in diverse communities, where strain-

specific siderophores limit between genotype sharing (Joshi et al.

2006; Khan et al. 2006). We have shown that these conditions

strongly affect how siderophores function in nature. Siderophores

should no longer be considered a simple public good. Instead,

siderophores become a competitive phenotype that, like antibi-

otics, is upregulated to overcome other strains.
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Supplementary Methods and Results 1 

In this supplementary material, we describe how we obtain the local strain dynamics given 2 

through equation (1) in the main text. We present a table of the different parameters used in 3 

the model. We consider the effect of an extra assumption on the trade-off between recycling 4 

efficiency and receptor affinity for siderophores. Finally, we present some supplementary 5 

parameter sweeps that cover all of the parameters used in the model. 6 

 7 

Explicit interaction dynamics that lead to equation 1 8 

Starting from the assumptions described in the Methods section, we explicitly model the 9 

dynamics of siderophore scavenging within a single patch for a single-strain (n = 1) by the 10 

ODE system ($1) 11 

 12 

 13 

{
 
 
 
 

 
 
 
 𝑑𝐶

𝑑𝑡
= 𝜇 (

(1 − 𝑓)𝑁

(1 − 𝑓)𝑁 + 𝐾
(

𝑃

𝑃 + 𝐾𝑃
+ 𝜖𝐼))𝐶–𝑑𝐶𝐶

𝑑𝑆

𝑑𝑡
= 𝑉𝑓𝑁𝐶 + 𝑞

(1 − 𝑓)𝑁

(1 − 𝑓)𝑁 + 𝐾

𝑃

𝑃 + 𝐾𝑃
𝐶– 𝛾𝑆𝐼– 𝑑𝑆𝑆

𝑑𝑃

𝑑𝑡
= 𝛾𝑆𝐼–

(1 − 𝑓)𝑁

(1 − 𝑓)𝑁 + 𝐾

𝑃

𝑃 + 𝐾𝑃
𝐶–𝑑𝑃𝑃

𝑑𝐼

𝑑𝑡
= 𝑎(𝐼0– 𝐼)– 𝛾𝑆𝐼 − 𝜖𝐶𝐼,

 ($1) 

 14 

 15 

 16 

where C(t) is the biomass of the focal strain, S(t) is the concentration of its siderophores, P(t) 17 

is the concentration of iron-siderophore complex, and I(t) is the concentration of available 18 

iron at time t. As stated previously, our model follows chemostat dynamics with a constant 19 

input of iron as well as loss of cells, siderophores and complexes. The external concentration 20 
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of iron is I0, and there is a reflux of iron into the patch at reflux rate a. The dynamics of the 21 

focal strain biomass are due to two processes: cell death, which proceeds with a constant per 22 

capita rate dC; and cell proliferation, whose rate depends on a maximum growth rate µ , a non-23 

limited and therefore constant nutrient (N), the available iron-siderophore complex (P) and 24 

iron uptake through siderophore-independent mechanisms (ε). In this first equation, we 25 

explicitly model the presence of nutrient N that represents the cells’ source of energy. Cells 26 

invest a fraction 1 - f of their energy into biomass accumulation and the conversion of 27 

nutrient into biomass is given by a saturating Monod function with saturation constant K. The 28 

acquisition of iron through uptake of siderophore-iron complexes also follows a Monod 29 

function with constant KP. The free siderophore concentration S changes over time due to 30 

cellular siderophore production, which is proportional to the fraction of non-limited nutrients 31 

that the cells allocate to siderophore production (f N) and to the siderophore production yield 32 

(V). Siderophores are recycled from iron-siderophore complexes with efficiency q and are 33 

lost from the system through diffusion (dS). The concentration of iron-bound siderophores 34 

changes over time due to the formation of such complexes (at a rate γ, that represents the 35 

affinity of siderophore for iron), on the uptake by cells, and on a loss term with loss 36 

parameter dP. Finally, the concentration of available iron follows a chemostat dynamics with 37 

a reflux of external iron and depletion through the formation of iron-siderophore complexes. 38 

As the level of non-limited nutrient N is constant, we can reduce the system by introducing 39 

the parameter 𝛽 =
𝐾

𝑁
. To simplify the expression we rename the corrected siderophore 40 

production yield 𝑣 = 𝑉 𝑁 = 𝑉 
𝐾

𝛽
, yielding equation 1 of the main text. 41 

 42 

 43 

 44 

 45 
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 46 

Parameter Biological significance Default 

value 

s siderophore shareability among strains 0 - 1 

𝑣 siderophore production yield 3.5 

𝑑𝑆 free siderophore loss 0.5 

𝑑𝐶 cell mortality 0.2 

𝑑𝑃 iron-siderophore complex loss 0.5 

𝐼0 external iron concentration  10 

𝑎 external iron reflux rate 0.2 

𝜇 cell maximum growth rate 0.8 

𝛽 normalized nutrient saturation constant: 𝛽 =
𝐾

𝑁
 

with K the saturation constant of the Monod 

function for nutrient-dependent growth and N the 

constant nutrient level 

1 

𝜌  between-siderophore iron exchange rate 0 

𝜖 siderophore-independent iron capture rate 0 

𝐾𝑃 Monod saturating constant for the uptake of iron-

siderophore complexes 
1 

𝛾 siderophore-iron binding affinity 5 

Q captured siderophore recycling efficiency 1 

Τ duration of competition on a patch  50 

Ct=0 initial seeding strain biomass 1 

Table S1 | Biological significance and default values of the parameters used in the model 47 

 48 
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Supplementary Results 49 

Model extension: a trade-off between recycling efficiency and siderophore binding affinity 50 

Some siderophores with high affinity for iron must be degraded to release the iron (Raymond 51 

et al. 2003). This suggests that there may be a trade-off between affinity and recycling 52 

efficiency. In order to explore this trade-off, we consider a simple relation between recycling 53 

efficiency and the siderophore iron affinity: γ = 10 (1 - q) + 0.1 54 

We represent parameter sweeps of q (implying that γ varies with q) in Figure S1. Because of 55 

this trade-off, we now obtain a hump shaped relationship reflecting that the cells have to 56 

optimise both recycling efficiency and iron binding: the ESS is the lowest for intermediate 57 

values of q. This hump occurring for high recycling efficiencies was not obtained in the 58 

recycling efficiency sweep without considering such trade-off (Figure S3, d - f). 59 

 60 

 61 

Figure S1 | The effect of the recycling efficiency on the ESS production of siderophores, for three 62 
shareability scenarios (s = 1, s = 0.5, s = 0), with a trade-off between recycling efficiency and the iron 63 
affinity of siderophores. We plot the optimal siderophore investment with and without competition (n 64 
= 2, n = 1, respectively) over a range of recycling efficiencies.  65 
 66 

 67 

 68 
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Here we present extended sweeps of the initial model parameters (without considering the 69 

trade-off between recycling efficiency and iron affinity). Critically, across these sweeps, we 70 

find consistent effects of privatization and competition on siderophore evolution. 71 

Specifically, competition with other strains can lead to an increase in the production of 72 

private siderophore, but a decrease in public siderophores.  73 

However, some parameters have complex effects on siderophore evolution because of 74 

the many density-dependent effects in our model. This means that we often see non-75 

monotonous responses to parameters (for example, the effect of cell mortality, complex 76 

siderophore decay in Figure S2 or iron turnover and iron bioavailability in Figure S4 or cell 77 

maximum growth rate in Figure S5). Other parameters have a more intuitive monotonous 78 

response, such as an increase in free siderophore decay always increasing ESS production 79 

(Figure S2 g - i), or the effects of recycling efficiency (Figure S3 d - f) or iron-binding rate 80 

(Figure S4 a - c).  81 

179



 

 6 

 82 

Figure S2 | The effect of the cell mortality, free siderophore and complex siderophore decay terms on 83 
the ESS production of siderophores for three shareability scenarios (s = 1, s = 0.5, s = 0). We plot the 84 
optimal siderophore investment with and without competition (n = 2, n = 1, respectively) over a range 85 
of cell mortality rates (a - c), over a range of iron-siderophore complex loss rates (d - f), and over a 86 
range of free siderophore loss rates (g - i). When cell death rate is too high, the cells cannot subsist on 87 
the patch whatever the value of siderophore production, so no ESS is obtained.  88 
  89 
 90 
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 91 

Figure S3 | The effect of the siderophore uptake saturation constant, recycling efficiency and 92 
competition duration on the ESS production of siderophores, for three shareability scenarios (s = 1, s 93 
= 0.5, s = 0). We plot the optimal siderophore investment with and without competition (n = 2, n = 1, 94 
respectively) over a range of siderophore uptake saturation constants (a - c), over a range of 95 
siderophore recycling efficiencies (d - f), and over a range of durations of competition (g - i).  96 
 97 

 98 

 99 

 100 

 101 
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 102 

Figure S4 | The effect of the siderophore iron binding rate, iron bioavailability (how much cells can 103 
uptake without siderophores), and iron turnover on the ESS production of siderophores, for three 104 
shareability scenarios (s = 1, s = 0.5, s = 0). We plot the optimal siderophore investment with and 105 
without competition (n = 2, n = 1, respectively) over a range of iron binding rates (a-c), over a range 106 
of iron bioavailabilities (d - f), and over a range of iron turnover rates (g - i). 107 
 108 

 109 

 110 
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 112 

 113 
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 115 

Figure S5 | The effect of the cell maximum growth rate, ligand exchange rate, and external iron 116 
nutrient saturation on the ESS production of siderophores, for three shareability scenarios (s = 1, s = 117 
0.5, s = 0). We plot the optimal siderophore investment with and without competition (n = 2, n = 1, 118 
respectively) over a range of cell maximum growth rates (a-c), over a range of ligand exchange rates 119 
(d-f), and over a range of external nutrient saturation constants (g-i).  120 
 121 
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VI Modification de la niche au cours du cycle de vie

Dans  ce  chapitre,  nous  étudions  un  module  inspiré  par  le  cycle  de  vie  du  papillon,

herbivore  au  stade  juvénile,  et  pollinisateur  au  stade  adulte.  Dans  ce  cadre,  la  niche  de

l’insecte est défnie par les abondances des ressources, donc des plantes avec qui il interagit :

c’est donc une défnition biotique de la niche. Ainsi, en modifant le type et l’intensité de ses

interactions  avec  les  ressources  (spécialisation),  l’organisme  modife  l’abondance  des

ressources  et  donc  sa  niche  réalisée.  Ceci  peut  en  retour  induire  une  modifcation  des

pressions  de  sélection  pour  plus  ou  moins  de  spécialisation  sur  les  ressources.  Nous

considérons donc la construction de niche au sens large incluant les interactions biotiques et

leur modifcation. La particularité de ce modèle d’étude est la modifcation de niche entre le

stade juvénile et le stade adulte : la modifcation concerne à la fois le type d’interaction (qui

est fie selon le stade dans le modèle et n’est pas sujet à la sélection, par eiemple à cause de

contraintes importantes) et la fréquence ou l’intensité de l’interaction, qui peut elle évoluer en

considérant l’évolution de la spécialisation. 

 On considère une population structurée en stades en interaction avec deui plantes selon

leur degré de spécialisation respectif : le stade juvénile est un herbivore et le stade adulte est

un pollinisateur. On modélise l’évolution de la préférence du juvénile et de l’adule afn de

tester des prédictions sur le recouvrement de niche entre les deui stades. Cette étude a été

motivée  par  une  méta-analyse  efectuée  sur  près  d’un  millier  d’espèces  de  lépidoptères

européens  (Altermatt  et  Pearse  2011).  Les  résultats  soulignent  une  corrélation  positive

signifcative entre le régime alimentaire du stade juvénile et celui du stade adulte et proposent

des  contraintes  physiologiques  pour  eipliquer  cette  corrélation.  Dans  ce  chapitre,  nous

étudions une hypothèse alternative fondée sur les efets indirects asymétriques entre les stades

juvéniles et adultes. Si les deui stades sont spécialisés sur la même plante, alors le juvénile

aura un efet indirect négatif sur le stade adulte, alors que le stade adulte a un efet indirect

positif sur le stade juvénile. On prédit que l’évolution du stade adulte conduit à limiter le

recouvrement  de  niche,  tandis  que  l’évolution  du  stade  juvénile  conduit  à  maiimiser  le

recouvrement de niche. À partir de l’étude des efets indirects, nous déduisons des conditions

de recouvrement de niche en termes de coeiistence pour les plantes. Nous caractérisons les
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dynamiques  évolutives  possibles,  et  nous  testons  les  prédictions  établies  en  termes  de

conséquences sur le recouvrement de niche. 

Ce travail a en partie été réalisé durant mon stage de M2 et a été poursuivi au cours de ma 

thèse (dynamiques de coévolution, analyse de robustesse). Il fait actuellement l’objet de 

révisions mineures dans le journal Oikos.
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Abstract

Population structures largely affect higher levels of organization (community structure, 

ecosystem functioning), especially when involving ontogenetic changes in habitat or diet. 

Along life cycles, partners and interaction type may change: for instance Lepidopterans are 

herbivores as larvae and pollinators as adults. To understand variations in diet niche from 

larvae to adults, we model a community of two plant species and one stage-structured insect 

species consuming plants as juvenile and pollinating them as adult. We model the coevolution

of juvenile and adult diet specialization using adaptive dynamics to investigate when one 

should expect niche partitioning or niche overlap among life stages. We consider ecological 

and evolutionary implications for the coexistence of species. As predicted based on indirect 

effects among stages, the evolution of the juvenile diet increases niche overlap and the 

coexistence of plants, while the evolution of the adult diet decreases them.

Keywords

ontogenetic diet shift, pollination, predation, coevolution, indirect density-dependent effects, 

trade-off
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Introduction

Ecological communities involve different interaction types, qualitatively classified depending 

on the effect of one species on another's growth rate. Mutualistic interactions benefit to both 

their partners, while antagonistic interactions have a negative effect on at least one of the two 

species (predation, competition). Most works in network ecology consider only one 

interaction type, such as food webs and mutualistic networks. The co-occurrence of different 

interactions types within networks has recently raised much interest, leading to theoretical and

empirical integrative studies combining antagonistic and mutualistic interactions (Fontaine et 

al. 2011, Kéfi et al. 2012, Mougi and Kondoh 2012, Georgelin and Loeuille 2014, Ke and 

Nakazawa 2017).

Such a coupling between interaction types does not have to rely on the addition of extra 

species within existing network studies. Indeed, the role of a single species may change due to

ontogenetic shifts. Lepidoptera (butterflies and moths), for instance, are herbivores as larvae 

and pollinators as adults (Bronstein et al. 2009, Altermatt and Pearse 2011). In aquatic 

foodwebs, the size and stage of an individual often determine its trophic level: the species role

varies along its life cycle (Werner and Gilliam 1984). Under such conditions, population 

structure largely impacts coexistence and stability properties of communities (Rudolf and 

Lafferty 2011, Miller and Rudolf 2011).

In this theoretical work, we study the evolution and coevolution of juvenile and adult diet 

specialization of a Lepidoptera species. Because of this ontogenetic change of role, 

Lepidoptera species can have impacts on natural communities and agricultural systems. 

Several cases where plants are consumed and pollinated by different stages of the same 
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species have been described (Irwin 2010, Altermatt and Pearse 2011), among which some of 

agricultural importance, such as the tobacco plants (Nicotiana attenuata) and the hawkmoth 

(Manduca sexta) interaction (Kessler et al. 2010). Here, we consider a simple community of 

one insect and two plants. The insect predates plants as a juvenile and pollinates them as an 

adult, according to each stage specialization. Optimal foraging theory (Pyke et al. 

1977) predicts that at equal profitability, the specialization on the most abundant resource 

should be selected. Thus, the two stages should specialize on the same plant and there should 

be a convergence between their optimal specialization strategies. Taking account of the 

indirect effects occurring in the system modifies this simple prediction. Changes in partner 

and interaction type along life cycles create qualitative changes in indirect effects within the 

network. 

Indirect interactions are the effect of a species on another, transmitted through other species of

the network (Strauss 1991, Wootton 1994). They have been well described for trophic 

interactions but emerge from all interaction types and can create positive or negative effects 

between species. Predictions on coexistence and diversity are derived by combining apparent 

competition (Holt 1977) – species sharing a common predator – and exploitative competition 

(Tilman 1980; Begon et al. 2006) - species sharing a common resource. Coexistence may then

happen, based on a trade-off between competitive ability and vulnerability to predation (Paine

1966; Holt et al. 1994). The analysis becomes more challenging when non-trophic interaction 

types are considered (Fontaine et al. 2011; Georgelin & Loeuille 2014). Consider a 

community of flower-producing plants interacting with pollinators and herbivores. Indirect 

effects resulting from these interactions are asymmetrical (Holland et al. 2013). Through plant

density, pollinators have a positive effect on herbivores while herbivores have a negative 

effect on pollinators (Georgelin & Loeuille 2014). In our system, if the juvenile (herbivore) 
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and adult (pollinator) are specialized on the same plant, the adult should have a positive 

indirect effect on the juvenile through pollination. The juvenile stage however competes with 

the adult as it consumes the plant.

The diet overlap of adults and juveniles has implications for the coexistence of the plant 

communities. If the juvenile is not a full specialist, that is the two plant species share a 

predator (herbivore), then they are involved in apparent competition (Holt 1977). Similarly, 

even though pollen dilution may happen, observations suggest that pollinator sharing may 

create dominant facilitative effects among plant species (Tur et al. 2016). Therefore, apparent 

mutualism among plant species is possible, when the adult stage is not a full specialist. A 

meta-analysis of adult and juvenile diets from 995 species of European Lepidoptera showed a 

significant positive correlation between adult and juvenile diets (Altermatt & Pearse 2011). 

The authors suggest this is due to physiological and spatial constraints. We use this meta-

analysis as an inspiration to investigate an alternative hypothesis in a simple module, linking 

diet overlap and the indirect effect asymmetry resulting from coupling antagonism and 

mutualism. We study the evolution and co-evolution of diet specialization of the two stages, 

using adaptive dynamics (Geritz et al. 1998). We allow juvenile and adult preferences for the 

two plants to evolve in response to community dynamics. We consider a trade-off based on 

temporal and allocation constraints: an increased interaction (pollination or consumption) 

with one plant reduces the interaction with the other plant. 

We address the following questions: (1) what are the conditions on diet overlap of the insect 

stages allowing the coexistence of the plant populations? We predict that coexistence requires 

a balance between pollination and herbivory between the two plants, therefore a strong diet 

overlap (Holt et al. 1994). (2) what are the evolutionary dynamics of each stage preference 

and how do these preferences co-evolve? Based on the predicted indirect effects between the 
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two stages, we expect that the selected juvenile (resp. adult) specialization maximizes (resp. 

minimizes) diet overlap. The relative evolutionary constraints on those traits should determine

the balance of these opposite selective pressures and the outcome of their coevolution. (3) 

what is the effect of evolution on the communities composition and ecological dynamics? 

Evolution should lead to coexistence of the two plants if it promotes a sufficient diet overlap, 

whether the two stages are generalist or specialized on the same plant. If evolution leads to 

specialization on different plants for the two stages we predict a decrease in coexistence 

following the decrease in density of one plant.

Methods

Ecological dynamics of the system

We formulate our model according to the following ordinary differential equations for the 

community:

{
d P1

d t
= r1 P1 − sga1P1 J + mhw1b1P1 A (a)

d P2

d t
= r2 P2 − (1−s )ga2P2 J + (1−m)hw2b2P2 A (b)

dJ
d t

= V A (P1 ,P2) A − V J (P1, P2) J − d J J (c)

d A
d t

= V J (P1 ,P2) J − d A A (d)

{V A(P1 ,P2) = mh v1b1P1 + (1−m)
h v2b2P2

V J (P1 ,P2) = sg k1a1P1 + (1−s )g k2a2P2

(1)

Equations (a), (b), (c), (d) of system (1) represent the density variations of plant P1, plant P2, 

juvenile J and adult A insect stages. In the absence of the insect, plant populations exhibit 
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exponential growth with ri defined as the intrinsic growth rate of plant Pi. If ri<0, then the 

population is a sink for plant Pi (and Pi is an obligate mutualist) while if ri>0, the population is

source for plant Pi (Pi is a facultative mutualist) (Pulliam 1988). The plants are consumed by 

the juvenile stage and pollinated by the adult stage of the insect. These interactions are 

modeled by a type I functional response (Holling 1959) where ai is the predation rate and bi is 

the pollination rate. ki are energy conversion efficiencies associated with consumption rates. 

wi corresponds to the conversion of pollination benefits by plant Pi while vi scales the 

conversion of pollination benefits into growth for the adult stage (figure 1 A). We define sg
 and

mh the juvenile and adult preferences for P1: the trait s (resp. m) quantifies how much the 

juvenile (resp. adult) interacts with P1 compared to P2 (0<s<1 and 0<m<1). The trade-off 

functions for each stage specialization are modeled by the exponents g for the juvenile 

preference and h for the adult preference. A concave trade-off means specialization is costlier 

than generalism, while the costs associated to generalist strategies are higher under convex 

trade-offs (figure 1 B). The transition rates between stages are consumption-dependent 

(Schreiber and Rudolf 2008, Revilla and Encinas–Viso 2015, Ke and Nakazawa 

2017)VA(P1,P2) is the reproduction rate, assumed to be proportional to adult energy intake. 

VJ(P1,P2) is the maturation rate and is proportional to juvenile consumption resulting from 

predation on the plants. Parameters are further presented and discussed in Supplementary 

Material Appendix A.

Setting equations 1(a)-(d) to 0 gives the ecological equilibria. We investigate their feasibility 

by determining populations positivity conditions and their stability through the associated 

Jacobian matrix. We also analyzed the direct and indirect effects occurring in the system, 

using the negative inverse Jacobian matrix (Vázquez et al. 2015). The details of the analytical 

investigation of ecological dynamics is reported in Supplementary Material Appendix B, 
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while we present the main results in the “Ecological Dynamics” section of the Results. 

[Insert Figure 1]

Evolutionary dynamics of the system

We study the evolution of the phenotypic traits s and m, that affect juvenile and adult 

specialization, using the adaptive dynamics framework (Dieckmann & Law 1996; Geritz et al.

1998). Adaptive dynamics allows to investigate evolutionary dynamics of phenotypic traits 

with explicit links to ecological dynamics. The analytical computations we present rely on the

separation of ecological and evolutionary timescales. The evolution of a trait is studied 

through several steps, assuming clonal reproduction, and small and rare mutations:

- the ecological equilibrium is determined, for a monomorphic population of resident trait xres 

(by nulling equations 1(a) to 1(d))

- a rare mutant with trait xmut is introduced and replaces the resident trait if its invasion fitness 

is positive. The new ecological equilibrium is established and the process is iterated.

Dieckmann & Law (1996) derived a deterministic approximation of this process, the 

canonical equation of adaptive dynamics (2):

d x
d t

=
1
2

μ σ
2 N0

(xres)
∂W (xmut , xres)

∂ xmut |xmut→ xres

(2)

μ σ2 N0(xres) represents the total phenotypic variability resulting from mutations; μ and

σ² are the mutation rate per individual and associated phenotypic variance and N0(xres) is the 

density of the population (or reproductive class for a structured population) at the equilibrium 
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determined by the resident.

The selection gradient 
∂W (xmut , xres )

∂ xmut |xmut→ xres

represents the selective pressures acting on

the phenotypic variability brought by mutations. By nulling it, one obtain the fixed points of 

the canonical equation, called singular strategies. Dynamics around these singular strategies 

are characterized by the second partial derivatives of fitness. This allows to distinguish two 

stability-related properties: invasibility and convergence. A singular strategy x* is non-

invasible (Maynard Smith 1982), or evolutionary stable if:

∂
2W (xmut , xres)

∂ xmut
2

|xmut → x res→ x*

< 0 (3)

 i.e. if no nearby mutant can invade the singularity.

A singular strategy is convergent (Eshel 1983) if: 

∂
2W (xmut , xres)

∂ xmut
2 |xmut→ xres→ x*

+
∂

2W (xmut , xres)

∂ xmut ∂ xres |xmut→ xres→ x *
< 0

(4)

i.e., considering a resident population close to the singular strategy, mutants that are even 

closer to it are selected.

 Invasion fitness in a structured population: a matrix-based approach.

In unstructured population models, the relative fitness of the mutant is determined by its per 

capita population growth rate when rare in the resident population. Based on a similar idea, in
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a structured model, the mutant may invade when rare, provided its population is repelled from

the extinction equilibrium. This approach is analogous to fitness criterion for meta-

populations (Metz & Gyllenberg 2001; Massol et al. 2009). Based on this idea, we define the 

fitness function in Supplementary Material Appendix C. 

We illustrate evolutionary dynamics using Pairwise Invasibility Plots (PIP) that represent 

areas of positive and negative fitness of a mutant of trait smut (or mmut ) in the equilibrium set 

by the resident sres (or mres ). 

Simulations of trait evolution and trait co-evolution

We simulated trait evolutionary trajectories to illustrate analytical results and study the 

coevolution of the two preferences (see the algorithm structure in Supplementary Material 

Appendix E). We run simulations on two trade-off scenarios (concave and convex) for the 

juvenile preference (this is because in single preference evolution study , we find that the 

trade-off structure does not have a great impact on the adult preference evolution, while it 

does on the juvenile preference evolution). Because we expect conflicting selective pressures 

on the adult and juvenile traits, the outcome of coevolution should depend on the relative 

evolution speed allowed for each trait. We therefore manipulate the standing phenotypic 

variability by changing adult and juvenile mutation rates on a logarithmic grid (10-14 to 10-11). 

Each set is replicated 50 times starting from the same initial conditions (high diet overlap, 

generalist stages, coexisting plants) and run for 10000 time steps (i.e. random mutational 

events on the adult and/or juvenile traits). We define diet overlap Df as the similarity between 

the two plant-stages interaction frequencies (5): FA (resp. FJ) is the adult (resp. juvenile) mean

frequency of interaction with P1. Df = 1 (resp. Df = 0) corresponds to a maximal (resp. 

minimal) diet overlap.
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FA=
mh v1b1

mh v1b1+(1−m)
h v2b2

F J=
sg k1a1

sg k1a1+(1−s)gk 2a2

Df =1−|F A−F J|

(5)

The mean phenotypic traits, the number of phenotypes, the plant community state were then 

averaged on the 50 replicates for each combination of juvenile and adult mutation rates.

Analysis of an extended version of the model 

Note that the previous model does not include direct competition (e.g., for nutrient or space) 

among the two plant species. This allows us to focus our discussion on the effects of the 

interacting species and its larvae/adult structure. This simplicity also allows us to get a 

mathematical analysis of ecological and evolutionary dynamics that is not possible in more 

complex settings. However, in Supplementary Material Appendix D, we carry an analysis of 

extended version of our initial simple model, in which the two plants directly compete. We 

then compare numerically or semi-analytically obtained results of this extended model to the 

analytical results of the simple linear model presented in the main body. Overall, the 

conclusions we get for the simple model are robust to the inclusion of plant competition. 

Especially, our conclusions regarding the conditions for coexistence, as well as the 

evolutionary predictions we propose below concerning the evolution of diet specialization and

overlap are unaltered by such modifications.

197

198

199

200

201

202

203

204

205

206

207

208

209

210

211

212

213

11

196



Results

Ecological dynamics: how do diet specialization and niche overlap of the two insect 

stages affect plant coexistence? 

We first  assume that  the  traits  are  fixed  and present  some key aspects  of  the  ecological

dynamics of the community. There are four possible states of the community at equilibrium:

extinction of the three species (equilibrium 0), one plant only and the insect (equilibrium i

with plant Pi) and coexistence of the three species (equilibrium 3). Two additional one-plant-

insect equilibria mathematically exist but are never feasible (densities being negative) so we

discard  them  from  the  rest  of  the  analysis.  Here  we  focus  mainly  on  the  study  of  the

coexistence equilibrium. We present the detailed analytical study of one-plant equilibria in the

Supplementary Material Appendix B. 

While we described indirect ecological effects between juveniles and adults, the two stages

are also linked directly, through maturation and reproduction. The first step of the ecological

analysis is then to investigate the direct, indirect and total effects between the different sub-

populations  at  equilibrium.  We  demonstrate  through  the  study  of  the  negative  inverse

Jacobian matrix for the one-plant equilibrium that coupling the adult and juvenile population

does  not  change  the  qualitative  indirect  effects  predicted  initially:  through  the  plant,  the

juvenile stage has a negative indirect effect on the adult growth rate, while the adult stage has

a positive effect on the juvenile growth rate (see details in Supplementary Material Appendix

B).

Given the feasibility and local stability of equilibrium 1 (detailed in Supplementary Material

Appendix B), we consider the stability against the invasion of a second plant, that could lead
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to coexistence of the two plants. P2 can invade in the insect-P1  system only if the per capita

growth rate of a very small density of P2, at equilibrium 1, is positive. This condition can be

written:

r2 > (1−s )ga2 J *(1) − (1−m)
h w2b2 A*(1) (6)

The  invasion  of  P2 is  possible  if  P1 supports  a  high  enough  adult  equilibrium  density

compared to the juvenile density, and if  P2 is weakly consumed by the juveniles or highly

pollinated by the adults. The invasion of a plant that could not persist alone (r2  < 0) may

happen due to the presence of the insect and P1. In such instances, a facilitation of plant P2 by

P1 occurs,  through  their  interactions  with  the  insect  (Bruno  et  al.  2003).  Under  certain

conditions,  we  observe  bistability  of  the  two  one-plant  equilibriums  (see  Figure  B1  in

Supplementary Material Appendix B).

The  coexistence  of  the  two  plants  and  the  insect  (equilibrium 3)  leads  to  the  following

populations:

{
P1*(3 ) =

d Ab2(1−m)
h v2 A *(3)

2
− a2 k2(1−s)g J *(3) (d A A*(3 ) + dJ J *(3))

A *(3)J *(3) (a1k1 s
gb2 v2(1−m)

h
− a2 k2(1−s)gb1 v1m

h )

P2*(3 ) =
a1 k1 s

g J *(3)(dA A*(3) + dJ J *(3)) − d Ab1v1m
h A *(3)

2

A *(3)J *(3) (a1k1 s
gb2 v2(1−m)

h
− a2k2(1−s)gb1 v1m

h )

A*(3) =
a1 s

g r2−a2(1−s )g r1

a2(1−s)gb1w 1m
h

− a1 s
gb2w2(1−m)

h =

r 2

a2(1−s)g
−

r1

a1 s
g

b1w1m
h

a1 s
g

−
b2w2(1−m)

h

a2(1−s)g

J *(3) =
b1w1m

h r2 − b2w2(1−m)
hr1

a2(1−s )gb1w1m
h

− a1 s
gb2w 2(1−m)

h =

r2

b2w2(1−m)
h −

r1

b1w1m
h

b1w1m
h

a1 s
g

−
b2w2(1−m)

h

a2(1−s)g

(7)
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In order to have coexistence the mainly pollinated plant must also be the mainly predated 

plant. This is shown considering the positivity of adult density. The numerator and 

denominator of A*(3) (7) must have the same sign, i.e. if the growth/predation ratio of P2,

r2

a2(1−s)g
, is higher than the one of P1, the mutualism/predation ratio of P1, 

b1w1m
h

a1 s
g  

must be higher than the one of P2. For a given level of consumption, one plant must have a 

strong intrinsic growth, while the other must strongly interact with the mutualistic stage.

In addition, at the stable equilibrium, the sign of the long-term effect (sensu Vázquez et al. 

2015) of Pi on P j is the opposite sign of rj (see Supplementary Material Appendix B).

In summary, coexistence is favored in a system where the two stages preferentially interact 

with the same plant, let us say P1. The effect of this interaction on P2 is either positive (if P2 

has a sink population, r2 < 0) or negative (if P2 has a source population, r2 > 0). We illustrate 

how diet specialization and overlap affect ecological coexistence on figure 2 (with the trade-

off scenarios used in the evolution analysis). When m>>s, P1 is more pollinated and less 

predated than P2 (above the diagonal) and only P1 stably subsists in the system. 

Symmetrically, only P2 subsists below the diagonal. Coexistence is favored along the 

diagonal, when pollination on one plant is balanced by predation. This result therefore stresses

the importance of juvenile and adult diets overlap for the maintenance of the system.

[Insert Figure 2]

We do not detail other (cyclic, complex) dynamics, as our adaptive dynamics approach 

explicitly assumes stable and feasible equilibria. We illustrate such dynamics in 

Supplementary Material Appendix B, figure B1 (see as well Revilla and Encinas–Viso 2015).
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Evolutionary dynamics: evolution and co-evolution of diet specialization for both 

stages.

We assume for analytical tractability that r1 and r2 are positive, which corresponds to a case of

facultative mutualism with the adult stage for the plants (e.g., because they interact with other 

pollinators that we do not model here or because they may reproduce asexually or self-

reproduce). 

Evolution of the juvenile preference at a fixed adult preference

We determine the fitness W(smut, sres) and fitness gradient G(smut, sres) of a mutant smut given a 

resident sres:

W (smut , sres) = d J

J res*

A res*
V Jmut

(smut , sres) − d A dJ

G(smut , sres)=dJ

J res*
A res*

g ( a1 k1 smut
g−1 P1*(sres) − a2k 2(1−smut )

g−1P2*(sres) )
(8)

If a given plant is almost extinct, the gradient tends to be either always positive or always 

negative: evolution leads to complete specialization on the other plant (the preference trait 

either increases to 1 or decreases to 0). 

We now consider that the two plants coexist at the resident equilibrium. A singular strategy s*

is defined by the relation (9), with plants densities being at equilibrium 3 cf. (7); and cannot 

be expressed analytically:

a1 k1(s*) g−1P1*(3)(s*) − a2 k2(1−s*) g−1 P2*(3 )(s *) = 0 (9)

Given that:
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∂G(smut , sres)

∂ smut |smut→sres→ s*
< 0 ⇔

dJ

Jres*
A res*

(g−1) g (a1 k1(s *) g−2 P1(s *) + a2k 2 (1−s* ) g−2 P2(s *)) < 0

(10)

the singular strategy is non-invasible if and only if g<1, i.e. the trade-off is concave.

It is convergent if (11):

C(s*)=g−1 + (1−s*) s* ( 1
P1*

∂P1

∂ sres|sres→s*
−

1
P2*

∂P2

∂sres|sres→s *) < 0
(11)

We demonstrate that, at the singular strategy, 
∂P2

∂ sres|sres→s*
> 0 and 

∂P1

∂ sres|sres→s*
< 0

(see Supplementary Material Appendix C for proof).

Then, if g < 1, the singular strategy is both evolutionary and convergent-stable (Continuously 

Stable Strategy, or CSS), i.e. it is the endpoint of evolution (figure 3 A and 3 B). If g > 1 and 

C(s*) < 0, the singular strategy is an evolutionary branching point (EBP): evolution converges

to it, then phenotypic diversification occurs due to disruptive selection (figure 3 C and 3 D). If

g > 1 and C(s*) > 0, the singular strategy is a repellor. In such instances, evolution pushes 

toward the specialization on either plant, depending on the initial trait value. 

Consequences for community structure may be far-reaching. For instance, in the CSS scenario

on figure 3 A, the singular strategy lies in the coexistence area (in black). If the two plants 

coexist in the initial community, evolution reinforces the maintenance of the community by 

pushing it away from extinction boundaries. Also, evolution starting from a one plant 

community (light and dark gray areas) brings the specialization trait in the coexistence area, 
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facilitating the invasion of the other plant. On figure 3 B, we present two possible 

evolutionary dynamics converging to the CSS, from an initial state of coexistence (s = 0.9) or 

non-coexistence (s = 0.3). Evolution may not only maintain or facilitate the coexistence of the

community, but also increase its functional diversity. For instance, on figure 3 C, an 

evolutionary branching point leads to a stable dimorphism in the juvenile class (figure 3 D).

Evolution of the adult preference at a fixed juvenile preference

Similarly, the fitness and fitness gradient of a mutant mmut given a resident mres are:

W (mmut ,mres) = −d A (V J res
(mres) + dJ ) + V Amut

(mmut ,mres) V J res

G(mmut ,mres) = h V J res
(mres )( b1mmut

h−1 v1 P1(mres) − b2(1−mmut)
h−1 v2P2(mres) )

(12)

A singular strategy is defined by:

b1(m *) h−1 v1P1(m*) − b2(1−m*) h−1v2 P2(m*) = 0 (13)

If only one plant persists at the resident equilibrium, evolution again leads to specialization of 

the adult stage on this plant. We focus on the coexistence equilibrium (eq (7)). Using the 

evolutionary stability condition (14), we show that the singular strategy for the adult 

preference is non invasible if the trade-off on adult specialization is concave (h < 1).

∂G(mmut ,mres)

∂mmut |mmut→mres→m*
< 0 ⇔

h(h−1)V J res
(mres)(m* h−2b1 v1P1(m*)+(1−m*)

h−2b2 v2 P2(m*)) < 0

(14)

The convergence criterion of the singular strategy is:

C(m*) = h−1 + (1−m*) m * ( 1
P1*

∂ P1

∂mres|mres→m*
−

1
P2*

∂P2

∂mres|mres→m* ) < 0
(15)
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We show that 
∂P1

∂mres|mres→m *
> 0 and 

∂P2

∂mres|mres→m *
< 0 . Therefore, if h > 1, the 

singularity is both divergent and evolutionarily unstable: it is a repellor (figure 3 E and 3 F). 

If h < 1, the singularity is a CSS (if C(m*) < 0) or a Garden of Eden (C(m*) > 0), which 

means that the singular point is locally evolutionary stable (non invasible by nearby mutant 

strategies) but can never be reached starting from a different trait value. Biologically, this 

situation is equivalent to a repellor. If m* is a repellor or a Garden of Eden, evolution leads to 

full specialization, on one plant or the other depending on the initial value of adult preference.

CSS were not observed by simulations. Again, evolution has important implications for 

coexistence. During the specialization that occurs in Garden of Eden or repellor scenarios, the

system moves away from the coexistence area: evolution eventually leads to the extinction of 

one of the two plant species (figure 3 E and 3 F). 

[Insert Figure 3]

We summarize the possible evolutionary dynamics of the adult and juvenile preference in 

Table 1. 

[Insert Table 1]

Effect of the non-evolving stage preference value on the evolution of the other stage 

preference

Based on indirect effects, we predicted that the evolution of juvenile preference leads to diet 

overlap while the evolution of adult preference leads to niche separation. We numerically test 

this hypothesis (figure 4). For increasing (fixed) adult preferences, evolution leads to higher 

juvenile preferences (figure 4 A): the selective pressures on the juvenile stage lead to a diet 
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overlap. While we also show a positive correlation between the juvenile preference and the 

adult singular strategy (figure 4 B), the latter is divergent (see analysis above): the adult 

strategy evolves away from the juvenile preference. Evolution then leads to niche separation.

[Insert Figure 4]

Co-evolution of the two stage preferences

We now let the two traits evolve simultaneously. For the juvenile phenotype, we consider 

trade-off scenarios leading previously to CSS (figure 3 A and 3 B) or EBP (figure 3 C and 3 

D), while for the adult phenotype, we consider a convex trade-off leading to a repellor (figure 

3 E and F). If run until evolutionary equilibrium, the simulations lead to the same qualitative 

result: the adult stage fully specializes on one plant and its evolution stops. The juvenile trait 

follows the adult trait and either stabilizes at a CSS or diversifies into two branches (EBP 

point). This leads to a high diet overlap allowing the coexistence of the two plants. We 

however expect the transient dynamics and stability of the evolutionary dynamics to depend 

on the relative speed of the juvenile and adult evolution (see figure 5). This speed not only 

depends on the selection process (the gradient of fitness), but also on the two phenotypes 

variability (here manipulated through variations in the mutation rates). The system is far from 

complete niche separation. Maximum niche separation is observed for cases of rapid 

evolution of the adult and slow evolution of the juvenile (figure 5 A and 5 B). The evolution 

of the insect then kills one of the two plants, by favoring mutualistic specialization on the 

other (evolutionary murder sensu Dercole et al. 2006). Fast evolution of both stages favors 

coexistence (figure 5 C and 5 D) and even leads to diversification in the juvenile preference 

(stable polymorphism) in EBP scenarios (figure 5 D, hatched area).

[Insert Figure 5]
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Discussion

The motivation for our study was to investigate the positive correlation between adult and 

juvenile diet specializations observed in empirical data (Altermatt and Pearse 2011), and its 

consequences for ecological communities. We show that the ecological coexistence of the two

plants requires a balance between predation and pollination, therefore some diet overlap 

between adult and juvenile specializations. As predicted from the indirect effects occurring 

between the two stages, juveniles evolve toward generalism and to maximize diet overlap, 

thereby favoring plant coexistence. For convex trade-offs, it leads to the coexistence of 

specialist and generalist strategies due to disruptive selection. The evolution of adult 

preference results in full specialization, thus minimizing diet overlap, and leading to 

evolutionary murder of one plant. The outcome of coevolution strongly depends on how the 

two traits are constrained. If juvenile preference is allowed to evolve faster, a high degree of 

diet overlap is attained, leading to the coexistence of the two plants or even diversification of 

strategies. Otherwise, evolution leads to niche separation and to the evolutionary murder of 

one plant. We discuss our results in the light of the three questions addressed in the 

introduction.

Effect of the structure of the insect population on the ecological dynamics

Without evolution, the interplay of antagonistic and mutualistic interactions due to the insect 

population structure creates non-intuitive indirect effects between the two plants. By studying 

the one plant system, we show that such effects are stabilizing for the maintenance of 

diversity. Indeed, considering a community assembly approach where a propagule invades a 

one-plant -insect system, if this incoming species is locally favored (i.e., its intrinsic growth 

rate is positive), then it receives a negative indirect effect from the resident plant. On the 
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contrary, when the incoming species would be counterselected (i.e, its intrinsic growth rate is 

negative), then it receives a positive effect from the resident plant. Therefore, our stage-

structured insect species creates negative feedbacks that can help to build diversity and to 

regulate invasions. The presence of the native plant can facilitate the invasion of a colonizer 

that would not have subsisted alone, by maintaining a high enough mutualistic effect, and 

reduced antagonistic effects. The indirect effect of the colonizer on the resident is negative, 

while the indirect effect of the resident on the colonizer is positive: rather than facilitation 

(Bruno et al. 2003), the interaction is an apparent antagonism (+,-) (Sauve et al. 2015).

As predicted, a strong overlap of diet specializations ensures plant coexistence by creating a 

balance of positive and negative effects, modulating intrinsic growth rates. Such coexistence 

conditions recall vulnerability-competitive ability trade-off involved in the maintenance of 

competing species sharing predators (Paine 1966; Holt et al. 1994; Leibold 1996). While in 

these works, coexistence is based on the fact that the best competitor for resources is more 

vulnerable to predation, in our case, coexistence is made possible if the species that exploit 

best the mutualistic interaction is more affected by the antagonistic stage. Indeed, coexistence 

is stable if P1 benefits more from mutualism (compared to predation), so that the insect has a 

higher pollination/predation ratio on P1. This result is also in agreement with former results 

showing that pollinator preference should not be too biased for plants to coexist (Revilla and 

Krivan 2016).

Evolution of specialization and diet overlap

Evolution towards specialist or generalist strategies strongly depends on how preferences for 

the two plants are traded-off. Consistent with many previous works on the evolution of 

specialization (reviewed in Ravigné, Dieckmann, and Olivieri 2009), we find that concave 

trade-offs usually lead to generalist juveniles, while convex trade-offs favor more specialist 
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juveniles (branching points). Regarding adult strategies, evolution most often lead to 

specialization, regardless of the trade-off shape. Hence, we note that the sole shape of the 

trade-off is not sufficient to explain the difference between adult evolution and juvenile 

evolution. This difference may be explained by the nature of the feedback generated by the 

plant-adult or plant-juvenile interaction. In the juvenile evolution case, the antagonistic 

interaction generates a negative feedback between plant abundance and the juvenile 

preference. In the adult evolution case, a positive feedback between preference and abundance

is generated due to the direct mutualist interaction. While the first negative feedback (juvenile

herbivory) regulates and stabilizes the system, the adult mutualistic interaction may 

destabilize the system and favor infinite growth. A possible way to avoid this would be to 

consider resource limitation more explicitly (e.g., Revilla and Krivan (2016)), for instance by 

modeling nectar availability. We predict that if adults were to compete for plant resources (e.g.

nectar competition), we would more often select for generalism in our model. Our results are 

therefore more likely to apply to situations in which resource competition is much more 

important at the larval stage than the adult stage, for instance because the juvenile stage is 

much more numerous and/or because juveniles invest mostly in resource consumption to 

sustain large individual growth. 

In the vast majority of cases, for a fixed adult preference, the evolution of juvenile preference 

leads to a positive correlation between adult and juvenile diet traits, maximizing diet overlap, 

in agreement with both our prediction and the observation of Altermatt & Pearse (2011). 

Conversely, for a fixed juvenile preference, adult preference evolution minimizes diet overlap 

and leads to diet separation in agreement with our predictions, but contrary to Altermatt & 

Pearse (2011) observation. Hence, we characterize a interstage evolutionary conflict, creating 

divergent selective pressures on the diet overlap.
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The coevolution simulations illustrate this selective conflict between the evolution of juvenile 

preference and adult preference. The juvenile preference follows the evolution of the adult 

preference, while the latter escapes the juvenile's niche until it is fully specialized on one plant

and cannot go further. This brings new insights into the results of Altermatt & Pearse (2011): 

once the juvenile mutation rate is high enough, the coevolution of both preferences always 

leads to diet overlap. The coevolutionary outcome depends of the traits evolution speed, 

previous results showing how relative speeds affect transient dynamics and stability (Loeuille 

et al. 2002; Georgelin et al. 2015). The diet correlation found in the meta-analysis of 

Altermatt & Pearse (2011) is significant but shows variability: 54% of the studied species 

include the juvenile host plant in the adult diet. According to our result, a possible explanation

for this variability stems from different evolutionary constraints on the juvenile and adult 

preferences.

Effect of evolution of the ecological dynamics

The juvenile preference evolution has a positive effect on the community diversity, facilitating

plant coexistence and diversifying insect strategies. Given a concave trade-off on juvenile 

preference, the initial community of one plant only can be changed to coexistence of two 

plants. Evolution allows for invasion of a second plant which was not possible in the initial 

equilibrium: it is a case of “evolutionary facilitation”, as defined by Georgelin et al. (2015) 

and results from ecological negative feedbacks. More juvenile specialization on a given plant 

favors the invasion of the second one because it suffers less predation. This selects for less 

specialization on the first plant, evolution ending in generalism and coexistence. If the initial 

equilibrium is coexistent, then evolution attracts selected phenotypes away from extinction 

boundaries. When the juvenile preference exhibits a convex trade-off, evolution diversifies 

the community. We observe two subpopulations that are more specialized than the original 
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one and a coalition between a specialist and a generalist for the parameters chosen in 

coevolution simulations. This coalition allows for coexistence: the mean predation pressure 

on one plant balances mean predation pressure on the other one, relative to their pollination 

rates. If the juvenile mutation rate is not high enough compared to the adult one, the faster 

evolution of adult preference can lead to evolutionary murder of one plant (Dieckmann and 

Ferrière 2004, Dercole et al. 2006), following the adult full specialization on the other plant. 

As the adult specialization on one plant increases, because of the positive effect of pollination,

more specialization on this plant is selected for: the increase of specialization results from a 

positive feedback between ecological and evolutionary effects.

Our study brings an eco-evolutionary perspective to the diet specialization convergence of a 

population manifesting an ontogenetic change of role between its stages. We used a simple 

linear model that displayed complex ecological and evolutionary dynamics. We adapted the 

non-structured population fitness approach to a two-stage insect population, from which we 

obtained analytical insight on the selective conflict occurring between the two stages. We 

hereby keep the model simple to investigate indirect effects and evolutionary dynamics more 

thoroughly, but present the results of an extended analysis including direct competition for the

plants in the Supplementary Material Appendix D. Some of our results may be compared to 

empirical data. For instance, data on the overlap of juvenile and adult diet were used to set our

model and discuss our results. But our model also allows us to link such evolutionary 

dynamics to the community structure and maintenance. While the observed effects are 

consistent with the predictions made from indirect effects identification, it remains difficult to 

link these with natural results dealing with species invasions or biodiversity maintenance. It 

may thus be interesting to investigate how our results depend on the network context. We 

however hope that this work will open new doors to test the mechanisms we propose and to 
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understand better the interplay of antagonistic and mutualistic effects in ecological networks. 477
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Figure captions

Figure 1 | Community structure and trade-off shapes. A: Community structure. A and J are

the adult and juvenile stages of the insect. P1 and P2 are the two plant species. Species 

interactions are represented in black lines (predation: dashed and single-arrowed lines, 

mutualism: solid and double-arrowed lines), while life history events are represented in gray 

lines: dashed for maturation, and solid for reproduction). B: Trade-off intensity for juvenile 

specialization on plants P1 and P2. The trade-off is concave for smaller values of the exponent 

(g < 1) and convex for higher values of the exponent (g > 1). The trade-off is linear when g =

1.

Figure 2 | Changes in community structure in the (s,m) space, for three trade-off 

structures. The stability and feasibility areas of equilibrium 1 (P1 only), 2 (P2 only) and 3 

(coexistence of P1 and P2) are represented respectively in light gray, gray and black. White 

areas correspond to unstable dynamics which can lead to extinction. The diet overlap is 

maximal (s~m) around the diagonal (solid line). Upper-right and lower-left corners 

correspond to extreme specializations. A: h = g = 1. B: h = 1.5, g = 0.5. C: h = 2.5, g = 1.3.

Figure 3 | Evolutionary dynamics of one stage preference. In each PIP (A, C, E), in white 

(resp. black, light and dark gray) areas, the mutant fitness is negative (resp. positive). Light 

gray, dark gray and black, correspond to ecological equilibriums 1, 2 and 3 respectively. 

Hatching indicates unstable states. The black points indicate the phenotypic composition of 

the population in the corresponding simulations (B, D and F). A: Continuously Stable Strategy

(CSS) (h = 1.5, g = 0.5, m = 0.8) for the juvenile preference, illustrated by two evolutionary 

dynamics that converge to the CSS (B). C: Evolutionary Branching Point (EBP) (h = 2.5, g = 

1.3, m = 0.85), leading to stable dimorphism of juvenile preference (D). E: Repellor for the 
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adult preference (h = 1.5, g = 0.5, s = 0.8), leading to full specialization on P2 or P1 according 

to the initial preference (F).

Figure 4 | Correlation between the singular strategy for the evolution of the preference 

of one stage and depending on the fixed preference of the other, non-evolving, stage. In 

A, we observe a positive correlation between the selected juvenile preference and the fixed 

adult preference, because the singular strategy is convergent. In B, we observe a negative 

correlation between the evolution of adult preference and the fixed juvenile preference, 

because the strategy is divergent. Evolutionary directions are indicated by dashed arrows.

Figure 5 | Co-evolution of adult and juvenile preferences. Panels A and B correspond to a 

concave trade-off for juvenile specialization (g = 0.5, h = 1.5, si = 0.65; mi = 0.6, σm = σs = 

0.01), while panels C and D correspond to a convex trade-off for juvenile specialization (g = 

1.3, h = 2.5, si = 0.6; mi = 0.6, σm = σs = 0.01). Each point of the grid represents the average 

result of 50 replicates. In A and C, we represent the mean diet overlap Df at the end of the 

simulation. In B and D, we represent the final ecological state of the community, indicated by 

the percentage of simulations that end with the coexistence of the plants. In D, the hatched 

area corresponds to the occurrence of polymorphism of the juvenile trait in more than 50% of 

the replicates.

Table 1 | Evolutionary dynamics of the adult and the juvenile preference, depending on 

the trade-off constraining specialization for each stage.
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Table 1 

Concave trade-off (g<1 or h<1) Convex trade-off (g>1 or h>1)

Evolution of the
juvenile preference at a
fixed adult preference

CSS

Promotes the coexistence of the 
plants (generalist juvenile)

EBP or repellor (not observed 
numerically)

Promotes community diversity
(coexistence and 
diversification in the juvenile 
trait)

Evolution of the adult
preference at a fixed
juvenile preference

Garden of eden or CSS (not 
observed numerically)

Decreases coexistence of the 
plants, evolutionary murder of 
one plant (specialist adult)

Repellor

Decreases coexistence of the 
plants: evolutionary murder of 
one plant (specialist adult)
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Supplementary Material

Appendix A: Tables of parameters and variables

Variable Biological signification Unit

A Density of the adult Ind.m-2

J Density of the juvenile Ind.m-2

Pi Density of plant i Ind.m-2

VA(P1,P2) Reproduction rate of the adult Time-1

VJ(P1,P2) Maturation rate of the juvenile Time-1

sg Juvenile preference for P1 dimensionless

mk Adult preference for P1 dimensionless

Table  A1 | Name,  biological  signification  and unit  of  the  different  variables  used in  the

analysis.

1

2

3

4

1

223



Parameter Biological signification Unit Default value

dJ Mortality rate of the juvenile Time-1 dJ = 1.0

dA Mortality rate of the adult Time-1 dA = 0.6

ri Intrinsic growth rate of plant i Time-1 r1 = r2 = 1.0

ai Predation rate of the juvenile on

plant i

Ind-1.m2.time-1 a1 = a2 = 2.0

bi Pollination rate of the adult on 

plant i

Ind-1.m2.time-1 b1 = b2 = 0.7

ki Conversion efficiency of plant i 

by the juvenile

dimensionless k1 = k2 = 0.8

vi Conversion efficiency of plant i 

by the adult

dimensionless v1 = v2 = 0.9

wi Conversion efficiency of 

mutualism by plant i

dimensionless w1 = w2 = 0.4

Table A2 | Name, biological signification, unit and default value of the different parameters 

used in the analysis.
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Appendix B: Ecological dynamics

(I) One-plant community

Equilibriums 1 and 2 are symmetrical, so we focus on the analysis of equilibrium 1. The 

simplified expressions of densities at equilibrium 1 are:

{P1*(1) =

d A + √d A
2 +

4 dJ d Ab1m
h v1

a1 k1 s
g

2 b1m
h v1

P2*(1) = 0

A*(1) =
k1 r1 P1*(1)

d A − b1 k1m
hw1P1 *(1)

J *(1 ) = A *(1)

b1m
h v1P1*(1)

dJ + a1k1 s
g P1 *(1)

($1)

We give the feasibility (F) (i.e., the conditions required for the positivity of all densities in 

equation ($1)) and (local) stability (S) conditions of equilibrium 1 in equation ($2): 

{dJ < d A

a1 s
g

b1m
hw1

(v1

k1w1

− 1) (F)

r1 > 0; dJ > d A (S)

($2)

The insect cannot support in a stable way a plant with a negative intrinsic growth rate. If adult

mortality is higher than juvenile mortality, the system exhibits unstable oscillations of 

increasing amplitude which eventually lead to extinction of the two species. A strong 
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predation/mutualism ratio for P1 (
a1 s

g

b1m
hw1

) favors the existence of a stable equilibrium. 

The condition for stability against the invasion of a second plant are presented in the main 

text. 

The direct effects of population j on population i is here defined as the element Jji of the 

Jacobian matrix of the system, and represent the effect of a change in population j density on 

the growth rate of the population i. The Jacobian matrix evaluated at the equilibrium is given 

in ($3):

Jac(1)=[
0 b1w1m

hP1 −a1 s
gP1

a1k1 s
g J −dA a1k1 s

g P1

mh v1b1 A−sg k1a1 J e1m
hP1 v 1 −dJ−a1 k1 s

g P1
]

⏞
P1 A J

($3)

The adult (resp. juvenile) stage has a positive direct effect on the juvenile (resp. adult) growth 

rate due to maturation and reproduction.

To obtain the sign of the indirect effect that a species A has on species B, transmitted by a 

third species C, we multiply the sign of the direct effect of A on C by the sign of the direct 

effect of C on B. Intuitively, the adult pollinator has a positive effect on the plant's growth rate

while the herbivorous juvenile has a negative effect of the plant's growth rate. Maturation and 

reproduction rates positively depend on the consumption of the plant. An increase in plant 

density increases the maturation of juveniles into adults: this translates in a positive direct 

effect of the plant on the adult growth rate (a1 k1 sg J in the Jacobian matrix). An increase in 

plant density also increases the reproduction term through adult consumption. The direct 

effect of the plant on the juvenile growth rate is mg v1 b1 A – sg a1 k1 J and depends on the 
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balance between maturation and reproduction. However, since we study these indirect effects 

at the equilibrium, dJ/dt = 0 , mg v1 b1 A – sg a1 k1 J = dJ J/P1. Thus, the direct effect of plant 

density on the juvenile growth rate is also positive. To conclude, the indirect effect of the 

juvenile on the adult growth rate, transmitted by the plant, is negative and the indirect effect 

of the adult on the juvenile growth rate, transmitted by the plant, is positive, as we had 

predicted initially.

We now consider the total effects or “long-term effects” of a species change in density on the

equilibrium  population  density  of  a  recipient  species,  rather  than  on  its  growth  rate.

Mathematically, the long-term effect of population j on equilibrium density of population i is

determined by the element (i,j) of the negative inverse Jacobian matrix (Vázquez et al. 2015).

We define  U 1=a1 s
gP1(v1−k 1w1)−dJ w1 and  U2=dA−b1k 1m

hP1w1 .  U1 and  U2 are

positive because of the feasibility constraints of the equilibrium.

The inverse Jacobian matrix NIJ1 is then expressed as a function of U1 and U2 and is given in

system ($4)
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NIJ1=[
xP1 , P1

x P1 , A
xP1 , J

x A, P1
x A , A xA , J

xJ , P1
xJ , A xJ , J

]

{
xP1 , P1

=0

xP1 , A
=

−b1m
hP1U 1

J sga1(b1 k1m
h P1U 1+d JU 2)

xP1 , J
=

−P1U 2

U 1 J (b1 k1m
hP1+d J)

xA , P1
=

k1(2d J+a1 k1 P1 s
g
)

b1 k1 m
hP1U 1+dJ U 2

xA , A=
dJ

b1 k1 m
h P1U 1+dJ U 2

xA ,J=
−a1 k1P1 s

g

b1 k1 m
h P1U 1+dJ U 2

xJ , P1
=

d Ad J+a1b1 k1m
h P1

2 sg v1

a1 s
g P1(b1k 1m

h P1U 1+dJ U 2)

xJ , A=
dJ b1m

hw1

a1 s
g
(b1 k1m

h P1U 1+dJ U 2)

xJ ,J=
−b1 k1m

h P1w1

b1 k1m
h P1 U 1+dJ U 2

($4)

The sign structure of the matrix is the following:

P1 A J

P1 0 - -

A + + -

J + + -

The juvenile stage has a total negative effect on all population densities, especially on the
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adult density. The adult stage has a total negative effect on the plant but a total positive effect

on the juvenile stage. The plant has a positive effect on each stage of the insect. Interestingly,

we show that at equilibrium, an increase in either stage density of the insect will decrease the

plant density. The total effect of the juvenile on the plant is negative as well as the effect of

the adult on the plant. The positive effect of pollination is overcompensated by the negative

effect of predation.

In the main text, feasibility and stability conditions (F and S) are expressed as inequalities 

regarding adult and juvenile mortalities. In order to understand those conditions, we 

investigate the effect of each stage mortality on the different densities at equilibrium and 

relate them to the long-term effects previously established. Both adult and juvenile mortality 

have a positive effect on the equilibrium plant density (system (9) in the main text). Using the 

complete expressions of adult and juvenile densities, we show increasing juvenile mortality 

results in increasing both stages densities. This effect, known as “hydra effect”, has been 

shown to occur in both stage-structured populations (Abrams 2009) and antagonistic-

mutualistic networks (Georgelin & Loeuille 2014). This effect can be explained by the long-

term negative effect of the juvenile on all compartment densities: an increase in juvenile 

mortality lessens this negative effect and will increase all densities when the system returns to

equilibrium, including its own density (negative feedback). Similarly, we show that increasing

adult mortality results in a decrease in both stage densities, which can be explained by the 

long-term positive effect of the adult on both stages densities.

(I) Two-plants community

The analytical resolution of the ecological dynamics show very complex expressions. 

Consequently, we were able to analyze only the simplest analytical expressions, which lead to
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necessary but not sufficient conditions for coexistence: we only analyzed the positivity of 

density of insect for the feasilibity of equilibrium 3, because it provided simple and 

biologically related expressions.

The stability of the system was studied through the use of Routh-Hurwitz criteria for a 4 

dimensions system: this lead to extremely complex expressions, and again, only some 

necessary conditions could be interpreted. We focus on one particular necessary condition

($5).

( b1 v1m
h

a1 k1 s
g −

b2 v2(1−m)h

a2 k2(1−s)g ) ( b1w1m
h

a1 s
g −

b2w2(1−m)h

a2(1−s)g ) > 0 ($5)

This implies that the plant benefitting more from mutualism, compared to predation, must also

be the plant bringing more to the insect through mutualism than through predation.

Let C0 be the left member of this condition. 

C0=( b1 v1m
h

a1k 1 s
g −

b2 v2(1−m)
h

a2 k2(1−s)g ) ( b1w1m
h

a1 s
g −

b2w2(1−m)
h

a2(1−s)g ) ($6)

The indirect effects at equilibrium 3 can be obtained through the inverse Jacobian matrix 

NIJ2, which can be expressed using C0. The negative inverse Jacobian matrix is given in ($7),

with xi,j being the long-term effect of population j on equilibrium density of population i. We 

put in bold the terms of interest. The effect of plant Pj on plant Pi depends on the sign of ri: is 

ri>0, the plant Pj has a negative effect on Pi. If ri <0, Pj has a positive effect on Pi. Hence, if 

the two plants have source populations, they have an negative effect on each other: it is 

apparent competition. If one plant has an negative intrinsic growth rate (sink population), it 

will benefit from its indirect interaction with the other plant, transmitted by the insect, but it 
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will harm the other plant: it is apparent antagonism (or parasitism).97
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NIJ2=[
xP1 , P1

xP1 , P2
xP 1, A

xP1 , J

xP2 , P1
xP2 , P2

xP 2 , A
xP2 , J

x A , P1
xA , P2

0 0

xJ , P1
xJ , P2

0 0
]

{
xP1 , P1

=
r 2(a2dJ k2(1−s)g J2

+dA b2(1−m)
h v2 A

2
)

A2 J2P1C0

xP1 ,P 2
=

−r1(a2dJ k2(1−s )gJ 2+ d Ab2(1−m)h v2 A
2)

A2 J2P2C0

xP1 , A
=

a2 J k2(1−s )g−Ab2(1−m)
h v2

A J (a1 e2 k1(1−m)h s v2−a2e1 k2m(1−s)g v1)

xP1 , J
=

a2 k2(1−s)g

A (a1 e2k1(1−m)h s v2−a2 e1 k2m(1−s)g v1)

xP2 ,P 1
=

−r2(a1dJ k1 s
gJ 2

+ d Ae1m
hv1 A

2
)

A2 J2P1C0

xP2 , P2
=

r1(a1dJ k1 s
g J 2+d A e1m

h v1 A
2)

A2 J2 P2C0

xP2 , A
=

Ab1m
h v1−a1 J k1 s

g

A J (a1b2 k1(1−m)h sg v2−a2b1k 2m
h(1−s)g v1)

xP2 , J
=

−a1k1 s
g

A (a1b2 k1(1−m)
h sg v2−a2b1 k2m

h
(1−s )g v1)

x A, P1
=

a2(1−s)g

P1(a1b2(1−m)h sgw2−a2b1m
h(1−s )gw1)

x A, P2
=

−a1 s
g

P2(a1b2(1−m)
h sgw2−a2b1m

h
(1−s )gw1)

xJ , P1
=

b2(1−m)hw2

a1b2(1−m)
hP2 s

gw2−a2b1m
hP1(1−s )gw1

xJ , P2
=

−b1m
hw1

a1b2(1−m)
h
P2 s

g
w2−a2b1m

h
P2(1−s )

g
w1

($7)
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We summarize the sign structure of the matrix:

P1 P2 A J

P1 r2 -r1 +/- +/-

P2 -r2 r1 +/- +/-

A +/- +/- 0 0

J +/- +/- 0 0

We describe some complex ecological dynamics in figure B1. We illustrate how the 

equilibrium or steady-state densities of the juvenile stage, P1 and P2 vary with r2 (bifurcation 

diagram). We show how P1 can facilitate the invasion of a population of P2 with a negative 

growth rate in panel A. We illustrate alternative stable states between the two one-plant 

equilibrium with a unstable coexisting equilibrium determining each basin of attraction in 

panel B. On panels C and D, we illustrate limit cycles at the steady state, with doubling 

periods as r2 increases.
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Figure B1 | Illustration of complex ecological dynamics as bifurcation diagram on the 

intrinsic growth rate of the invader P2 (r2). The different dynamics are obtained by varying 

s and m values. The color code for densities is: P1 in light gray, P2 in dark gray and the 

juvenile in black. Stable equilibriums are in solid lines, and unstable equilibriums are in 

dashed lines. In panel A, the vertical dashed line indicates invasibility threshold of P2 in 

equilibrium 1. Panel D represents the temporal steady state dynamics of P1 for different r2 

values, separated by the vertical lines, corresponding to the cyclic dynamics displayed in 

panel C.

In two different models, Nakazawa (2011) and Ke and Nakazawa (2017) investigate the basic 

prediction that alternative stable states can be generated in stage-structured antagonistic 

systems due to a total ontogenetic diet shift between the consumer stages (Schreiber and 
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Rudolf 2008). In such systems, a positive feedback caused by apparent competition between 

stage-specific resources emerges. First, they show that interstage resource sharing decreases 

this positive feedback on the resource in the case of antagonistic interactions, then diet 

overlap is overall stabilizing (Nakazawa 2011). In their most recent article in which they 

consider (as we do here) not only a change in diet but also in interaction type (antagonistic to 

mutualistic), they show that the prediction is reversed if there is no interstage resource sharing

since a negative feedback emerges (Ke and Nakazawa 2017). In our model where we combine

both interstage resource sharing and ontogenetic change of interaction type (antagonistic 

juvenile to mutualistic adult) we find that population structure can be stabilizing or 

destabilizing if there is resource sharing: we demonstrate that the plants engage in apparent 

competition (if they are both facultative mutualists i.e. r1 and r2 are positive), and alternative 

stable states can emerge from the now positive indirect effect that a plant has on itself (see the

sign structure of the indirect effects matrix above).
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Appendix C: Evolutionary dynamics

Expression of the mutant invasion fitness in our stage-structured system

We mathematically determine the relative fitness W(xmut, xres) of a mutant of trait xmut in a 

monomorphic population of trait xres (x = s or m) from the stability of its extinction point (Jmut, 

Amut) = (0,0) in the resident system. If it is stable, the mutant will face deterministic extinction.

If it is locally unstable, the mutant can invade. Let us first introduce the equations describing 

the dynamics of a rare mutant population in a resident population at equilibrium: 

{
dJmut

d t
=V Amut

(P1
*
res ,P2

*
res)Amut−V Jmut

(P1
*
res , P2

*
res)Jmut−d J Jmut

d Amut

d t
=V Jmut

(P1
*
res ,P2

*
res)Jmut−d A Amut

($8)

with

{V Amut
(P1

*
res , P2

*
res)=mmut

h v1b1 P1
*
res+(1−mmut)

h v2b2P2
*
res

V Jmut
(P1

*
res , P2

*
res)=smut

g k1a1P1
*
res+(1−smut )

g k2a2P2
*
res

($9)

where (P1
*
res ,P2

*
res ) are the densities of the two plants at the equilibrium set by the 

resident.

From equation system ($8), we determine the Jacobian matrix, evaluated at (0,0):

The equilibrium (0,0) is stable if the Jacobian trace is negative and its determinant is positive. 

Here the trace is always negative as −V Jmut
(P1

*
res , P2

*
res)−d J<0 . Therefore, the point is 

unstable (i.e., the mutant can invade) provided the determinant is negative. We thus use the 
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opposite of the Jacobian determinant as a proxy for relative fitness. 

Effects of variations in juvenile and adult preferences on plant densities at the evolutionary

singularity.

In order to study the type of singularities in the evolutionary mathematical analysis, we need 

to determine how plant equilibrium densities vary with the value of the singularity (conditions

($20) and ($23) of the main text). The demonstration are very similar for juvenile and adult 

evolution so we only present the juvenile case. We assume that the coexistent equilibrium is 

stable at the singularity. At ecological equilibrium, according to system ($25) of main text, by 

summing (c) and (d) and dividing by the adult density we obtain:

{V A(P1 ,P2)(s) = d A + dJ

J (s )
A (s)

V J (P1 ,P2)(s) = d A

A (s)
J (s)

($11)

Let z(s) = A(s) / J(s), we obtain:

{V A(P1 ,P2)(s) = d A +
dJ

z (s)
V J (P1 ,P2)(s) = d A z (s)

($12)

Deriving the left member of the system ($12), we obtain:

{V A(P1, P2) ' (s) = mh v1b1P1 ' (s) + (1−m)
h v2b2P2 ' (s)

V J (P1, P2)' (s) = k1a1 ( gsg−1 P1(s)+sgP1 ' (s))+k2a2 (−g (1−s)g−1 P2(s )+(1−s)gP2 ' (s))
($13)

Using the condition ($18) of the main text for the evolutionary singularity s*, VJ(P1,P2)'(s*) is 

simplified into:
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V J (P1,P2)' (s*) = k1a1 s*
g P1 '(s*) + k2a2 (1−s*)

g P2 ' (s*) ($14)

Hence, by deriving the right member of the system ($12), we obtain a simple linear system for

P'1(s*) and P'2(s*) ($15)

{P1 '(s*) = −

(1−m)
h v2b2d A + (1−s*)g k2a2

dJ

z2
(s*)

k2a2(1−s)g v1b1m
h

− k1a1 s
g v2b2(1−m)

h z ' (s*)

P2 '(s*) =

mh v1b1d A + s *g k1a1

dJ

z2
(s*)

k 2a2(1−s)g v1b1m
h

− k1a1 s
g v2b2(1−m)

h
z ' (s *)

($15)

Solving ($15) for P'1(s*) and P'2(s*) gives:

{P1 '(s*) = −

(1−m)
h v2b2d A + (1−s*)g k2a2

dJ

z2
(s*)

k2a2(1−s)g v1b1m
h

− k1a1 s
g v2b2(1−m)

h z ' (s*)

P2 '(s*) =

mh v1b1d A + s *g k1a1

dJ

z2
(s*)

k 2a2(1−s)g v1b1m
h

− k1a1 s
g v2b2(1−m)

h
z ' (s *)

($16)

Using the expression of adult and juvenile densities at the coexistent equilibrium ($15) in the 

main text, we obtain a simple expression for z(s) and z'(s):

b1(m *) h−1 v1P1(m*) − b2(1−m*)
h−1v2 P2(m*) = 0 ($17)

Using < y > as a notation for the sign of y, we have 
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{
mh v1b1 P1 ' (s *) + (1−m)

h v2b2 P2 ' (s*) = d A z ' (s*)

k1a1 s*
g P1 '(s*) + k2a2(1−s*)

g P2 ' (s*) = − dJ

z ' (s*)

z2
(s *)

($18)

 

Using the positivity of the juvenile equilibrium density ($15), we obtain that

{P1 '(s*) = −

(1−m)
h v2b2d A + (1−s*)g k2a2

dJ

z2
(s*)

k2a2(1−s)g v1b1m
h

− k1a1 s
g v2b2(1−m)

h z ' (s*)

P2 '(s*) =

mh v1b1d A + s *g k1a1

dJ

z2
(s*)

k 2a2(1−s)g v1b1m
h

− k1a1 s
g v2b2(1−m)

h
z ' (s *)

($19)

Using the condition of stability of the ecological equilibrium ($5), we obtain that 

⟨ a2(1−s)gb1w1m
h
−a1 s

gb2w2(1−m)
h
⟩=⟨ k2a2(1−s)g v1b1m

h
−k 1a1 s

g v2b2(1−m)
h
⟩ ($20)

Combining ($19) and ($20), we can express the sign of z'(s):

 

⟨ z '(s)⟩ = ⟨k 2a2(1−s)g v1b1m
h − k1 a1 s

g v2b2(1−m)h⟩ ($21)

Using the sign of z'(s*) in the expression ($16), we obtain that:

{P1 ' (s*) < 0
P2 ' (s*) > 0

($22)

With the same steps and logic for the adult preference, we can demonstrate that:

{P1 '(m*) > 0
P2 '(m*) < 0

($23)
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Appendix D: Extension of the model considering a Lotka-Volterra 

competition model for the plants 

For analytical tractability, our main study considers linear (hence exponential) growth for the 

plants when the insect is absent. This assumption may appear unrealistic as it implies that 

plants rely on the presence of the insect to subsist in a stable way. In this section, we modify 

our initial model by including direct competition among plants. Because we lose some 

analytical tractability due to the complexity of the equations, we cannot provide a complete 

analysis of this model, but rather test whether the general results we discussed using the 

simple model (main text) hold in this extended model.

Modified equations

{
d P1

d t
= r1 P1(1−

P1+u21 P2

K1

) − sga1P1 J + mhw1b1P1 A (a)

d P2

d t
= r2 P2(1−

P2+u12 P1

K2

) − (1−s)ga2P2 J + (1−m)
hw2b2P2 A (b)

dJ
d t

= V A (P1 ,P2) A − V J (P1, P2) J − d J J (c)

d A
d t

= V J (P1 ,P2) J − d A A (d)

{V A (P1 ,P2) = mh v1b1P1 + (1−m)
h v2b2 P2

V J (P1 ,P2) = sg k 1a1P1 + (1−s)g k2a2P2

($24)

We now assume that the plants P1 and P2 follow a classic Lotka-Volterra competition model in

the absence of the insect with Ki the carrying capacity, and uij the competition coefficient 

representing the effect of plant Pi on plant Pj (see system of equations ($24)). This leads to 
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three supplementary possible ecological equilibria where the insect is extinct: two one-plant 

equilibrium and one equilibrium where the two plants coexist in the absence of the insect, 

each at their carrying capacity Ki. We cannot get a tractable analytical expression of the 

equilibrium densities for the cases where the insect coexists with one or two plants.

Effect of diet specialization and diet overlap on the coexistence of plants.

We study how diet specialization and niche overlap affect the ecological state of the 

community using bifurcation diagrams in the (s,m) plan, similarly to figure 2 of the main text.

In figure D2, we consider two competition scenarios:

-Scenario A: no interspecific competition for the plants (u12 = u21 = 0; K1 = K2 = 10).

-Scenario B: asymmetrical competition (u12 = 1.3 and u21 = 0.8; K1 = K2 = 10) in which the 

effect of plant P1 on plant P2 is stronger than the opposite – plant P1 is advantaged (and would

exclude P2 in the absence of the other species). 

We plot the bifurcation diagrams for the three trade-off cases (convex, concave, linear) that 

were considered in the main study, giving a total of 6 bifurcation diagrams. First, we note that 

results of scenario A are very similar to those obtained in the main text. Coexistence is 

favored along the diagonal, meaning that a high diet overlap between the adult and the 

juvenile is required for coexistence of the plants. Depending on the trade-off shape, this 

requirement is more or less stringent: for example, for a concave trade-off, less diet overlap is 

needed to have coexistence.

On the contrary, when we consider plant interspecific competition (scenario B), we no longer 

obtain a symmetric bifurcation diagram. The coexistence area is shifted to the right and to the 

bottom, meaning a higher predation rate on P1 is needed to compensate its competitive 

advantage on P2. Overall, this result is however consistent with our predictions and with the 

qualitative rule we propose, stating that a competitivity-vulnerability balance is necessary for 
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coexistence.

Figure D1 | Changes in community structure in the (s,m) space, for three trade-off 
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structures and two plant-competition scenarios. The areas in light blue, yellow, and pink 

correspond to plant community without the insect (respectively P1 alone, P1 coexisting with 

P2, and P2 alone). The areas in dark blue, purple, and brown correspond to plant communities 

with the insect (respectively P1 with the insect, the coexistence of P1, P2 and the insect, and P2 

with the insect). White areas correspond to unstable dynamics which can lead to extinction. 

The diet overlap is maximal (s~m) around the diagonal (solid line). Upper-right and lower-left

corners correspond to extreme specializations. Panels A, C, E correspond to logistic growth 

for the plant with no interspecific competition (u12 = u21 = 0). Panels B, D, F correspond to 

intra- and asymmetrical inter-specific competition for the plants with P1 being advantaged in 

this competition (u1,2=1.3, u2,1=0.8). A and B: h =g= 1; C and D: h = 1.5, g = 0.5; E and F: h 

= 2.5, g = 1.3. 

Evolution of adult and juvenile diet specialization

Because the juvenile and adult equations are not affected by the extension of the model, we 

obtain the exact same expression of the invasion fitness as in the simple model, although the 

expressions of equilibrium plant densities are of course modified.

Juvenile preference evolution

We obtain that the fitness W(smut, sres) and fitness gradient G(smut, sres) of a mutant smut given a

resident sres are:

W (smut , sres) = d J

J res*

A res*
V Jmut

(smut , sres) − d A dJ

G(smut , sres)=dJ

J res*
A res*

g ( a1 k1 smut
g−1 P1*(sres) − a2k 2(1−smut )

g−1P2*(sres) )
($25)
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Because the invasibility criterion does not depend on the plant equilibrium densities, we 

obtain the same conditions on the trade-off shape, that is the singular strategy is non-invasible

if and only if g < 1, i.e. when the trade-off is concave.

∂G(ssmut , sres )

∂ smut |smut →sres→ s*
< 0 ⇔

dJ

Jres*
A res*

(g−1) g (a1 k1(s *) g−2 P1(s *) + a2k 2 (1−s* ) g−2 P2(s *)) < 0

($26)

It is convergent if ($27):

C(s*)=g−1 + (1−s*) s* ( 1
P1*

∂P1

∂ sres|sres→s*
−

1
P2*

∂P2

∂sres|sres→s *) < 0
($27)

The model does not allow to analytically obtain the sign of 
∂P2

∂ sres|sres→s*
> 0 and

∂P1

∂ sres|sres→s*
< 0 . However, numerically, for a given set of parameters, we can still 

determine the value of the singular strategy as well as its invasibility and convergence 

properties (see pairwise invasibility plots below, figure D2)

Adult preference evolution

We obtain that the fitness W(mmut, mres) and fitness gradient G(mmut, mres) of a mutant smut given 

a resident sres are:
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W (mmut ,mres) = −d A (V J res
(mres) + dJ ) + V Amut

(mmut ,mres) V J res

G(mmut ,mres) = h V J res
(mres )( b1mmut

h−1 v1 P1(mres) − b2(1−mmut)
h−1 v2P2(mres) ) ($28)

As well as in the juvenile evolution, we keep the same fitness gradient expressions depending 

on non-explicit plant equilibrium densities. We obtain that the singular strategy is the solution 

of the following equation ($29)

b1(m *) h−1 v1P1(m*) − b2(1−m*) h−1v2 P2(m*) = 0 ($29)

 The non-invasibility criterion ($30) is the same as in the simple model:  

∂G(mmut ,mres)

∂mmut |mmut→mres→m*
< 0 ⇔

h(h−1)V J res
(mres)(m* h−2b1 v1P1(m*)+(1−m*)

h−2b2 v2 P2(m*)) < 0

($30)

Hence we obtain that the singular strategy is non-invasible if h < 1, i.e. if the trade-off on 

adult preference is concave. The convergence criterion is expressed in ($31).

C(m*) = h−1 + (1−m*) m * ( 1
P1*

∂ P1

∂mres|mres→m*
−

1
P2*

∂P2

∂mres|mres→m* ) < 0 ($31)

Because we do not obtain the analytical expression of P1 and P2  we cannot derive a general 

criterion for convergence and invasibility such as in the simple model. We numerically 

determine such conditions from pairwise invasilibity plots (figure D2), or based on a direct 

numerical assessment.

We illustrate the different types of singular strategies that can be obtained for the juvenile and 

adult preference evolution with Pairwise Invasibility Plots (figure D2). We consider the same 

trade-off scenarios that were used in the simple model (concave, convex, linear), and two 
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cases of competition (scenario A and B, detailed above).

We get very similar PIPs for the two competition scenarios: the value of the singular strategy 

is moved to the right in the case of asymmetrical competition, reflecting that it is more 

advantageous to specialize on the more competitive plant. CSS and EBP are obtained for the 

juvenile preference, while we get only repellors for the adult preference. Those results are 

qualitatively very similar to the ones observed in the simple model. 
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Figure D2 | Evolutionary dynamics of one stage preference, for two competition 

scenarios. In each PIP, the mutant fitness is negative in the white areas and positive in the 

black, light and dark grey areas. Light grey, dark grey and black, correspond to coexistence of

the resident insect with plant P1, P2, and both plants respectively. A and B: Continuously 

Stable Strategy (CSS) for the juvenile preference (h = 1.5, g = 0.5, m = 0.8),  with no 

interspecific competition in A (u1,2 = u2,1 = 0) or asymmetrical competition in which P1 is 

advantaged in B (u1,2 = 1.3, u2,1 = 0.8). C and D: Evolutionary Branching Point (EBP) (h = 2.5,

g = 1.3, m = 0.8) for the juvenile preference, with no interspecific competition in C and 

asymmetrical competition in D. E and F: Repellor for the adult preference (h = 1.5, g = 0.5, s 

= 0.8), with no interspecific competition in E and asymmetrical competition in F.

Effect of the adult preference value on the juvenile evolution.

As in the simple model, we numerically compute the singular strategy value for the juvenile 

preference associated with a range of (fixed) adult preference level, i.e. we vary m between 0 

and 1 and compute the corresponding s* in a scenario where the singular strategy is 

convergent (CSS). As in the original model, we observe a positive correlation between the 

evolved juvenile strategy and the fixed adult preference: evolution of the juvenile preference 

leads to a high diet overlap (figure D3 A).

Effect of the juvenile preference value on the adult evolution

Similarly,  we  numerically  compute  the  singular  strategy  value  for  the  adult  preference

associated with a range of (fixed) juvenile preference level, i.e. we vary s between 0 and 1 and

compute the corresponding m* and check that the computed singular strategy is a repellor. 

The result is again consistent with those reported in the main text, i.e. a positive correlation 

between the evolution of the adult strategy and the juvenile preference in terms of values 
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which translates in a negative correlation for the evolutionary outcome: the evolution of the 

adult preference leads to a low diet overlap (figure D3 B).

Figure D3 | Correlation between the singular strategy for the evolution of the preference 

of one stage and depending on the fixed preference of the other, non-evolving, stage. In 

A, we observe a positive correlation between the selected juvenile preference and the fixed 

adult preference, because the singular strategy is convergent (g = 0.5). In B, we observe a 

negative correlation between the evolution of adult preference and the fixed juvenile 

preference, because the strategy is divergent  (h = 1.5). Evolutionary directions are indicated 

by dashed arrows. We consider asymmetrical competition between the plants (u1,2 = 1.3, u2,1 = 

0.8). 

Coevolution of adult and juvenile preferences.

We obtain very similar patterns as in the simple model case for the coevolution of adult and

juvenile  preferences  (see  figure  D4).  As  for  the  simple  model  case,  the  community  state

(whether the plant coexist or not with the insect) mainly depends on the juvenile mutation
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rate: we obtain coexistence if it high enough for the juvenile preference to follow the adult

specialization, hence if we have a high enough diet overlap.

Figure D4 | Co-evolution of adult and juvenile preferences for the competition model. 

Panels A and B correspond to a concave trade-off for juvenile specialization (g = 0.5, h = 1.5,

si = 0.65; mi = 0.6, σm = σs = 0.01), while panels C and D correspond to a convex trade-off for 

juvenile specialization (g = 1.3, h = 2.5, si = 0.6; mi = 0.6, σm = σs = 0.01). Each point of the 

grid represents the average result of 30 replicates. In A and C, we represent the mean diet 

overlap Df at the end of the simulation. In B and D, we represent the final ecological state of 

the community, indicated by the percentage of simulations that end with the coexistence of the

plants. In D, the hatched areas corresponds to the occurrence of polymorphism of the juvenile 
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trait in more than 50% of the replicates. Here, competition is asymmetrical (u1,2 = 1.3, u2,1 = 

0.8).

The main difference is in the specialization observed in the EBP scenario. In the CSS 

scenario, as with the simple model, the specialization always goes to plant P1. We make this 

difference clearer considering diet separation rather than absolute diet overlap Lf = FA - FJ 

(figure D5). Positive values of diet separation mean that the adult is more specialized on P1 

than the juvenile, and negative values means that the adult is more specialized on P2 than the 

juvenile. In the simple model (figure D5 A), for the EBP scenario, the plants were equivalent 

and had the same intrinsic growth rate. Some coevolution scenarios led to the specialization 

on P2, explaining why we had a change in the diet overlap value and a white region along the 

diagonal of the plot. In the extended model (figure D5 B), the juvenile and adult preferences 

always evolve towards P1 as it is more competitive than P2

Figure D5 | Comparison of mean diet separation after coevolution of adult and juvenile 

preferences in the EBP scenario for the simple and competition model. Panels A and B 

correspond to a convex trade-off for juvenile specialization (g = 0.5, h = 1.5, si = 0.65; mi = 
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0.6, σm = σs = 0.01). A corresponds to the simple original model, B to the extended 

competition model with asymmetrical competition (u1,2 = 1.3, u2,1 = 0.8). In purple (resp. 

pink), the two stages prefer plant P2 (resp. P1) and darker levels mean more diet separation. 
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Appendix E: Structure of the co-evolutionary algorithm

We present here the structure of the co-evolutionary algorithm. The C++ script we used can be

found in the supplementary files associated with the article.

For each trade-off case and for each combination of μs and μm in a logarithmic interval from 

10-14 to 10-11, we run 50 independent replicates of co-evolution simulation, proceeding as 

follows:

Initialization: for each trade-off case, we start with a monomorphic population of insect, 

whose preference traits s and m are chosen such that both the adult and juvenile stage are 

generalists and the community state is the coexistence of the two plants. The co-evolution 

could lead to the loss of one plant. The two following items are then iterated for 10000 steps.:

(1) Establishment of the ecological equilibrium (competition between the different 

phenotypes of insect): the community consists of n (initially n = 1) insect phenotypes defined 

by their adult and juvenile preferences, and i plant species according to the precedent state 

(initially i = 2). A system of 2n+i ODE (2 equations for each phenotype) is solved and the 

extinct phenotypes (those whose population is inferior to 10-10) are removed from the 

community. We record the resulting state of the community, i.e. the density of the plants, the 

number of non-extinct phenotypes (k), their stages density and associated preference trait 

value (si and mi), the mean adult and juvenile preferences as well as their variance in the 

whole population. We use a similarity threshold to determine possible branches in case of 

dimorphism for which we also compute the mean value and variance.

(2) Mutational process: for each of the k phenotypes of insect, the number of mutants for each

preference trait is computed according to the mutation probability and the density of the adult 
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(reproductive) class: mutations are then randomly drawn from a uniform distribution centered 

around the parent trait with a maximum mutation amplitude 0.01. Mutations occur 

independently on both traits, and simultaneous mutations on both the juvenile and adult 

preference can occur, although they are extremely rare (probability of μs * μm). The new 

phenotypes are added to the population with an extremely small density (10-10), in accordance 

with the adaptive dynamics hypothesis. The new population vector is then submitted to the 

establishment of ecological equilibrium, as in process (1).
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VII Discussion 

Dans ce chapitre fnaal nnos  iscotnns aes principaox résoatats nbtenos  ans cette thèse.

1 Conséquences  éco-évolutives  de  la  dynamique  de  la

construction de niche.

1.1 Comment la construction de niche affecte-t-elle la coexistence via

la modulation des effets indirects ?

Une qoestinn  centraae  en  écnangie  est  ceaae   e  a’éto e  e  aa  cnexistence   ’espècesl  en

particoaier expaiciter aes mécanismes  e cnexistence  ’espèces engagées  ans  es reaatinns

antagnnistes ( e cnmpétitinn no  e pré atinn). Paosieors thénries nnt permis  ’abnr er cette

qoestinnl teaaes qoe aa cnmpétitinn par expanitatinnl aa resource-ratio theory  e Tiamanl ainsi

qoe  aa  cnmpétitinn  apparente  (Hnat  1977;  Tiaman  1985).  Cette  qoestinn  a  été  égaaement

éto iée  ’on pnint  e voe évnaotif : qoeas snnt aes mécanismes évnaotifs permettant no nnn ae

maintien  e cette cnexistence ? Par exempael aa séaectinn  isroptive peot être générée par  e aa

cnmpétitinn  et  cnn oire  à  aimiter  ae  recnovrement   e  niche  ( nnc  a’intensité   e  aa

cnmpétitinn) : aa cnmpétitinn peot être snorce  e séaectinn  iversifante  (Rnsenzweig 1978;

Schaoter 1994; Pfennig et Pfennig 2012). Nntnns cepen ant qoe aa cnmpétitinn n’est pas aa

seoae  snorce   e  séaectinn   iversifante :   e  nnmbreox  mn èaes   e   iversifcatinn  snnt

trnphiqoes (Lneoiaae et Lnreao 2005; Brännström et Jnhanssnn 2012) no motoaaistes (Ferriere

et aa. 2002). 

Un résoatat caassiqoe pnor aa cnexistence  ’espèces en cnmpétitinn est ceaoi seann aeqoea aa

cnmpétitivité  sopérieore  reaative   ’one  espèce  par  rappnrt  à  one  aotre   nit  être  cnntre-

baaancée par one voanérabiaité  ans one aotre  imensinn : a'espèce aa paos cnmpétitive  nit

égaaement être  a'espèce aa  paos  voanérabae  (Paine 1966;  Armstrnng 1979;  Hnatl  Grnverl  et

Tiaman 1994; Leibna  1996). Ceaa peot être par exempae aa voanérabiaité à aa pré atinn (règae

P*-R*) no à  es pathngènes. On retrnove  es résoatats anaangoes à ces résoatats caassiqoes

 ans aes  iférents chapitres  e cette thèse. En efetl  ans ae mn èae qoe a’nn  éveanppe  orant

aes trnis premiers chapitresl aa cnexistence entre aes ressnorces est mn oaée par a’interactinn

avec ae cnnsnmmateor (cnmpétitinn no antagnnisme apparent). Lnrsqoe aes  eox ressnorces
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cnexistent en a’absence  e cnnstroctinn  e nichel  cnnsi érer aa cnnstroctinn  e niche peot

aimiter  aa  cnexistence  en  aogmentant  aa  cnmpétitinn  apparente  :  aa  ressnorce  ai ée  est

favnrisée ao  étriment   e aa ressnorce aaternativel  poisqoe aa  pressinn  e pré atinn sor aa

ressnorce ai ée est  iminoée par rappnrt à aa ressnorce aaternative. Ces résoatats intoitifs ne

snnt  vaaabaes  qoe si  aa  cnnstroctinn  e  niche  ne cnmpnrte pas   e cnût  impnrtant  pnor  ae

cnnstrocteor   e  niche.  Dans  ae  cas   ’on  cnût  pnor  ae  cnnstrocteor   e  niche  (cnût  sor  aa

cnnsnmmatinn  es ressnorces)l aogmenter aa cnnstroctinn  e niche peot aanrs avnir on efet

négatif sor ae cnnsnmmateor ce qoi  iminoe aa cnmpétitinn apparente. Les  eox ressnorces

peovent aanrs être favnriséesl (ce qoi se rapprnche  ’interactinns  e type faciaitatinn (Kéf et

aa. 2012; Bronnl Stachnwiczl et Bertness 2003))l no bien oniqoement aa ressnorce aaternative

si ae cnût est très fnrt.  Dans ae mn èae spatiaaisél nn nbserve égaaement  e aa cnmpétitinn

apparente à a’écheaae ganbaae  e aa méta-cnmmonaoté : a’aogmentatinn  e aa cnnstroctinn  e

niche a on efet pnsitif sor a’nccopatinn  e aa ressnorce ai éel et on efet in irect négatif sor

a’nccopatinn  e aa ressnorce aaternative. Dans one perspective  e méta-cnmmonaotésl ia serait

impnrtant  ’apprnfnn ir ces résoatats en ce qoi cnncerne aa cnexistence ancaae : en efetl  e

façnn caassiqoel  aes critères pnor aa cnexistence – no aa  iversité – ancaae ne snnt pas aes

mêmes qoe pnor aa cnexistence ( iversité) ganbaae (Mnoqoet et Lnreao 2002). Enfnl  ans ae

mn èae avec changement  ’interactinn ao cnors  o cycae  e viel aa cnexistence  es paantes est

pnssibae si aa paante aa paos voanérabae à a’herbivnrie par aa cheniaae est aossi aa paante aa paos

pnaainisée par ae papiaann c’est-à- ire anrsqo’nn a on recnovrement  e niche sofsant entre aes

 eox sta es. Cette cnnfgoratinn est nbtenoe anrsqo’nn cnnsi ère a’évnaotinn  o sta e jovéniael

pnor on sta e a oate fxé. Ganbaaementl aa paopart  e nns résoatats sor aa cnexistence peovent

 nnc s’interpréter en termes  e ratin entre voanérabiaité à aa pré atinn et cnmpétitivitél qoe

cette  cnmpétitivité  snit  intrinsèqoel  no  bien  aiée  à   es  interactinns  pnsitives  cnmme  aa

pnaainisatinn no aa cnnstroctinn  e niche.

La cnnstroctinn  e niche mn ife aes interactinns in irectes entre aes  iférents partenaires :

ainsil si ae niveao  e cnnstroctinn  e niche est sofsamment éaevél et si eaae n’est pas trnp

cnûteosel  aa reaatinn entre cnnsnmmateor et  ressnorce ai ée peot  evenir motoaaiste.  On a

aanrs one mn ifcatinn  e aa cnmpétitinn apparente entre aes ressnorces qoi peot  evenir on

antagnnisme apparentl qoi a été  écrit  ans  es mn oaes cnmpnrtant à aa fnis  es interactinns
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antagnnistes et motoaaistes (Saovel Fnntainel et Thébaoat 2015). En efetl anrsqo’nn cnnsi ère

aeors  interactinns  transmises  par  ae  cnnsnmmateorl  aa  ressnorce  ai ée  a  on  efet  in irect

négatif  sor aa ressnorce aaternativel  poisqo’eaae est   ans one interactinn motoaaiste avec ae

cnnsnmmateor  et  qoe  ceaoi-ci  est   ans  one  interactinn  antagnniste  avec  aa  ressnorce

aaternative. La ressnorce aaternative a eaae on efet in irect pnsitif sor aa ressnorce ai ée. Cet

antagnnisme  apparent  se  retrnove  égaaement   entre  aes   eox  sta es   o  mn èae  cheniaae-

papiaannl si ae recnovrement  e niche est sofsamment impnrtant et génère  es pressinns  e

séaectinns  nppnsées  qoan  nn  cnnsi ère  a’évnaotinn   e  aeors  spéciaaisatinns  aaimentaires

respectives. 

1.2 Évolution de la  construction de niche :   le  rôle  des compromis

allocatifs

Dans cette thèsel nnos  iscotnns nnn seoaement  e a’évnaotinn  e aa cnnstroctinn  e nichel

mais  égaaement   e  aa  façnn  nnt  eaae  est  aiée  à  a’évnaotinn   e  aa  spéciaaisatinn  ( ans  aes

chapitres III et VI)l ainsi qo’à a’évnaotinn  e aa cnnpératinn (en particoaier  ans aes chapitres

IV et V). Qoe ce snit pnor a’évnaotinn  e aa cnnpératinn no  e aa spéciaaisatinnl aa nntinn  e

cnmprnmis aaancatif no tra e-nfs est très snovent invnqoée pnor étabair  es pré ictinns sor aa

 irectinn  e a’évnaotinn. Ceci est vaaabae pnor tnos nns mn èaes  ’évnaotinn  e aa cnnstroctinn

 e nichel pnor aesqoeas nn fxe  es cnûts et  es bénéfces.

Nnos avnns chnisi  e ne pas spécifer aa fnrme  o tra e-nf  ans aa paopart  e nns mn èaesl

et   e  cnnsi érer   es  sitoatinns  généraaes  simpaes :  cnnvexel  ainéairel  et  cnncave   ans  aes

chapitres III et VI et ainéaire oniqoement  ans aes chapitre IV et V.  La qoestinn  o réaaisme

binangiqoe  aiés  à  ces  chnix  est  fréqoente  poisqo’ia  peot  être   ifciae   e  tester

expérimentaaement aes  iférents cnmprnmis aaancatifs (vnir cepen ant Maharjan et aa. (2013);

Kasa al Yamamichil et Ynshi a (2014))l et  ifciae  ’estimer aa fnrme  o cnmprnmis  e façnn

empiriqoe. En particoaierl ia a été mnntré qoe aes  iférents types  e singoaarités a aptatives

pnovaient être nbtenos en manipoaant arbitrairement aa fnrme  e ces cnmprnmis (Kis i 2014).

Le chnix  o cnmprnmis est égaaement intrinséqoement aié à  es nntinns  e rétrn-actinns

pnsitives no négatives : on cnmprnmis aaancatif cnncave présente one satoratinn (qoe a’nn peot

égaaement reaier à aa nntinn «  iminishing retorns »)l  nnc one rétrn-actinn négative. Cette
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fnrme  e cnmprnmis aaancatif cnn oit  ans nns mn èaes à  e a’évnaotinn vers  o généraaismel

et  nnc vers  e aa cnexistence (poisqoe aa cnmpétitinn apparente entre ressnorces sera aimitée)l

ce qoi est on résoatat caassiqoe en évnaotinn  e aa spéciaaisatinn (Egasl Dieckmannl et Sabeais

2004; Genrgeain et Lneoiaae 2016). Ao cnntrairel on cnmprnmis cnnvexe est « accéaerant »

(« increasing retorns ») : ceaa cnrrespnn  à one  rétrn-actinn pnsitivel et peot cnn oire à  es

branchements  évnaotifs  (séaectinn   isroptive)  vnire  à   es  bistabiaités  évnaotives   e  type

« repeaanr » avec évnaotinn vers one spéciaaisatinn tntaae (qoe ceaae-ci snit fnnctinnneaae no

aaimentaire). L’impnrtance  e aa fnrme  es cnmprnmis aaancatifs a été aargement  émnntrée en

évnaotinn  e aa spéciaaisatinn et ao  eaà (Egasl Dieckmannl et Sabeais 2004;  e Mazancnort et

Dieckmann 2004; Kis i 2006; Kyaafs et Lnreao 2008). 

Les tra e-nfs qoe nnos avnns expaicités  ans ae paragraphe précé ent snnt otiaisés pnor

 éterminer aes cnûts reaatifs aiés à a’aaancatinn  ans  iférents traits  e a’nrganisme. Cepen antl

pnor éto ier a’évnaotinn  e aa cnnstroctinn  e niche  ans aa paopart  es chapitresl nnos avnns

égaaement   û  expaiciter  aes  bénéfces  aiés  à  cette  cnnstroctinn.  La  cnnstroctinn   e  niche

éto iée  ans aes premiers chapitres est pratiqoée par on cnnsnmmateor et agit sor a’abnn ance

 ’one  e ses ressnorces. On soppnse qoe cet efet pnsitif a on cnût sor ae cnnsnmmateor en

termes  ’impaicatinn énergétiqoe/tempnreaae passée sor cette ressnorcel cnmme ceaa a po être

évnqoé par exempae pnor aes fnormis qoi éaèvent  es pocernns  (Sta aer et Dixnn 2005). Si

cette ressnorce est accessibae  e façnn hnmngène par tnos aes in ivi os  e aa pnpoaatinnl eaae

pnorra être qoaaifée  e bien cnmmon. Dans ce casl on in ivi o qoi ne paie pas ae cnût  e

cnnstroctinn  e niche prnfte aotant  e aa ressnorce qoe aes in ivi os qoi paient ae cnût  e aa

cnnstroctinn  e nichel ce qoi entraîne one cnntre-séaectinn  o trait  e cnnstroctinn  e niche

 ans  one  perspective  caassiqoe   e  tragé ie   es  cnmmons.  Pnor  éto ier  a’évnaotinn   e  aa

cnnstroctinn  e niche  ans nntre premier mn èae hnmngènel nnos avnns  nnc  û cnnsi érer

on bénéfce  irect aié à aa cnnstroctinn  e nichel  qoe nnos avnns attriboé à a’efcacité  e

cnnsnmmatinn  e aa ressnorce (Chishnam et aa. 2018; Thotopaaai et aa. 2017): ceci permet one

snrte  e mnnnpnae  e aa ressnorce par ae phénntype qoi cnnstroit aa nichel et a’intensité  e ce

bénéfce est  cnrréaé à a’intensité  e cnnstroctinn  e niche.  Cette cnn itinn nécessaire pnor

éviter one tragé ie  es cnmmons a été évnqoée  ans aa aittératore  ans  es mn èaes généraox

 ’évnaotinn  e cnnpératinnl ainsi qoe  ans  es mn èaes paos spécifqoes à aa cnnstroctinn  e
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niche (Chishnam et aa. 2018; Krakaoerl Pagel et Erwin 2009; Niehos et aa. 2017). Cepen antl

impaémenter on bénéfce  irect à aa cnnstroctinn  e niche n’est pas nécessaire si nn cnnsi ère

one stroctore spatiaae (Siaver et Di Panan 2006; Kümmerail Grifnl et aa. 2009; Sébastien Linnl

Jansenl et Day 2011; S. Linn et Gan nn 2009) qoi estl  ans nntre mn èael générée par one

 ispersinn aimitée. Les interactinns entre in ivi os ne snnt paos aaéatnires sor aa griaae et  es

aotn-cnrréaatinns émergent. Ainsil aa  ispersinn aimitée permet  ’aogmenter aes interactinns

entre stratégies motantes et en particoaier entre cnnpérateors en favnrisant a’agrégatinn  e ces

cnnpérateors (Linn et van Baaaen 2008; Garcia et De Mnnte 2013). Dans a’extensinn spatiaae

 e nntre mn èae  e cnnstroctinn  e niche (chapitre IV)l nn nbserve bien one aotn-cnrréaatinn

spatiaae avec  es caosters  e cnnstrocteors  e niche. Enfn  ans ae chapitre sor a’évnaotinn  e aa

prn octinn   e  si érnphnresl  nnos  cnnsi érnns  ces   eox  mécanismes  en  interactinn :  nnos

avnns  ’one part one stroctoratinn spatiaae impaicite cnnnoe pnor faciaiter ae maintien  e aa

cnnpératinn  (para nxe   e  Simpsnn  (Simpsnn  1951;  Choangl  Rivnirel  et  Leibaer  2009) et

« haystack mn ea » (Maynar  Smith 1964)) et par aiaaeorsl nnos cnnsi érnns on paramètre  e

privatisatinn  qoi cnntrôae ae  egré  e partage  e ces si érnphnres (seann aa spécifcité  es

récepteorsl no bien aa stroctoratinn spatiaae ancaae) (Kümmerail Grifnl et aa. 2009).

Si on bénéfce  irect est one cnn itinn nécessaire pnor maintenir ae trait cnnstroctinn  e

niche (qo’ia snit impaémenté expaicitement no qo’ia émerge  e aa stroctore spatiaae)l ae cnntexte

écnangiqoe reste  éterminant pnor snn évnaotinn : c’est  nnc one cnn itinn nécessaire mais

nnn  sofsante.  Ces  ratins  cnûts-bénéfces  snnt  aa  résoatante   o  bénéfce   irect  cité

précé emmentl  es cnmprnmis aaancatifs  écrits paos haot  mais aossi  o cnntexte écnangiqoe

qoi est  cnnno pnor être  éterminant  ans a’évnaotinn  e aa cnnpératinn no  o motoaaisme

(Chamberaainl  Brnnsteinl  et  Ro gers  2014).  Pnor  ae   ire  paos  simpaementl  ia  n’y  a   e

cnmprnmis  aaancatif  qoe  s’ia  y  a  bien  one  cnntrainte  no  one  aimitatinn  en  énergie :  par

exempael  a’abnn ance   es  ressnorces  mn oae  aes  cnûts  et  bénéfces  aiés  à  aa  cnnpératinn

(Brnckhorst et  aa.  2010l 2008; Cnnneaay et  aa.  2017). Le rôae  e aa fnrme  es cnmprnmis

aaancatifsl et  es pnssibaes nnn-ainéarités (Chan et Eaena 2017; Zhang et aa. 2013)l poisqo’ias

participent à  éterminer ces cnûts et bénéfcesl est  nnc fnn amentaa pnor a’évnaotinn  e aa

cnnpératinn et  e aa cnnstroctinn  e niche (Fnster 2004; Cnnper et West 2018; Cnnneaay et aa.

2017; Chishnam et aa. 2018). 

260



1.3 Rétro-actions entre écologie et évolution : importance des boucles

éco-évolutives

Dans nns mn èaesl aa  ynamiqoe évnaotive  e aa spéciaaisatinn et  e aa cnnstroctinn  e

niche  érive  nnc à aa fnis  e aa  ynamiqoe écnangiqoe snos-jacente (rétrn-actinns avec aa

prnftabiaité   es  ressnorces   écrite  paos  haot)  et   o chnix  es cnmprnmis sos-mentinnnés.

Nnos  snoaignnns  ici  a’impnrtance   e  cnnsi érer   e  façnn  cnnjninte  aes   ynamiqoes

écnangiqoes et évnaotivesl ce qoi est ren o pnssibae par aes notias  e  ynamiqoe a aptative. En

particoaierl  nnos  mnntrnns   ans  nns  anaayses  qoe  a’évnaotinn   e  aa  cnnstroctinn   e  niche

n’nptimise pas nécessairement aes pnpoaatinns  e cnnstrocteor  e niche no  e sa ressnorcel ce

qoi est  on pnint  impnrtant  appnrté par aes  notias   e  ynamiqoe a aptative  (Dieckmann et

Ferrière 2004; Metzl Myaiosl et Diekmann 2008; Bno sncql Barntl et Lneoiaae 2011). Nnos

pnovnns égaaement nbserver one  étérinratinn  es pnpoaatinns pnovant aaaer josqo’ao meortre

 ’one   es  ressnorces  no   es  paantesl  ce  qoi  est  one  nntinn  caassiqoement   iscotée  en

 ynamiqoe  a aptative  (Dieckmann  et  Ferrière  2004).  Dans   ’aotres  scénarins  cepen antl

a’évnaotinn  e aa cnnstroctinn  e niche a on efet pnsitif sor aa cnexistencel c’est nntamment ae

cas pnor a’évnaotinn  e aa préférence  e aa cheniaae qoi amène ae trait vers  o généraaisme

favnrisant aa cnexistence entre aes paantes. Afn  e snoaigner a’impnrtance  es aspects écn-

évnaotives  ans nns mn èaesl nnos  iscotnns paos spécifqoement aes mécanismes  e rétrn-

actinns  entre  cnnstroctinn   e  niche  et  spéciaaisatinn   ans  ae  mn èae   ’évnaotinn   e  aa

cnnstroctinn  e nichel iaaostrés en fgore 3. 

Les pré ictinns qoe nnos étabaissnns et testnns sor a’évnaotinn  e aa cnnstroctinn  e niche

 écnoaent  irectement  e aa spéciaaisatinn  ans ae chapitre III : nnos soppnsnns qoe ae  egré

 e  spéciaaisatinn  sor  a’one  no  a’aotre  ressnorce  favnrise  no  bien  ao  cnntraire   éfavnrise

a’évnaotinn   e  aa  cnnstroctinn   e  niche  en  mn ifant  aa  prnftabiaité  et  a’abnn ance   es

ressnorce. Dans ae mn èae principaa  e cette thèse (« cnnsnmmateor-ressnorce ») ae aien entre

cnnstroctinn  e niche et spéciaaisatinn est fnrt : aa cnnstroctinn  e niche peot être voe cnmme

one  fnrme   e  spéciaaisatinn  fnnctinnneaae  (Roefflerl  Hermissnnl  et  Wagner  2012)

( ’interactinn nnn strictement aaimentaire avec one ressnorcel  ans ae cas  e nntre mn èae).

L’existence   e  symbinses  et   e  reaatinns   e  cnnstroctinn   e  niche  no   e  motoaaisme

extrêmement  spéciaaiséesl  teaaes  qoe  ceaaes  entre  fnormis  champignnnnistes  et  aeor
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champignnn  (Chapeaa  et  aa.  1994)l  a  mntivé  cette  éto e  cnnjninte   e  a’évnaotinn   e  aa

cnnstroctinn  e niche et  e aa spéciaaisatinn. On peot interpréter ce aien par aa natore  es rétrn-

actinns  entre  évnaotinn  et  écnangie.  Lnrsqo’nn  a  one  interactinn  pnsitive  résoatant   e  aa

cnnstroctinn  e nichel one rétrn-actinn pnsitive émerge entre aa prnftabiaité  e aa ressnorce

(sor ae paan écnangiqoe) et ae trait cnnstroctinn  e niche (sor ae paan évnaotif) (fgore 3 a).

Ainsi  ans ae mn èae « agricoatore »  o chapitre  IIIl  aa cnnstroctinn  e niche aogmente aa

prnftabiaité  e aa ressnorce ai ée ce qoi séaectinnne pnor paos cnnstroctinn  e niche. Nnos

étabaissnns  es pré ictinns  o même nr re  ans ae chapitre sor aa mn ifcatinn  e niche ao

cnors  e cycae  e vie : a’évnaotinn  e aa préférence  ’on sta e (aa mn ifcatinn  e niche par on

sta e)  épen   o niveao  e spéciaaisatinn  e a’aotre sta e. De façnn anaangoel  ans ae mn èae

cheniaae-papiaannl  a’évnaotinn   e  aa  préférence   o  sta e  a oate  motoaaiste  ten 

systématiqoement vers aa spéciaaisatinn paotôt qoe vers  o généraaismel ce qoi est aossi ae

résoatat  ’one bnocae  e rétrn-actinn pnsitive : paos aa spéciaaisatinn sor one paante aogmentel

paos aa paante pnaainisée est favnrisée (poisqo’nn parae  ’one interactinn motoaaiste)l et paos aa

spéciaaisatinn sor cette paante est séaectinnnée (fgore 3 b). Ao cnntrairel anrsqo’nn cnnsi ère

oniqoement aes interactinns antagnnistes  ans nntre mn èae (pré atinn)l c’est one rétrn-actinn

négative  qoi  est  générée  et  qoi  aimite  aa  spéciaaisatinn  (fnnctinnneaae  no  aaimentaire)  et

favnrise ae généraaisme. Les rétrn-actinns ancaaes générées par aa cnnstroctinns  e niche snnt

égaaement très impnrtantes  ans nntre mn èae spatiaa poisqoe c’est aa cnnstroctinn  e niche

aogmente aa stroctoratinn spatiaae permise par aa  ispersinn aimitée (aogmentatinn  e a’aotn-

cnrréaatinn avec ae trait  e cnnstroctinn  e niche) anrsqo’nn cnnsi ère oniqoement aes efets

écnangiqoes (fgore 3 c). Lnrsqo’nn pren  en cnmpte a’évnaotinnl c’est  nnc cette stroctoratinn

spatiaae qoi permet ae maintien  e aa cnnstroctinn  e niche et évite sa cnntre-séaectinn et one

tragé ie  es biens cnmmons. 
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2 Perspectives

2.1 Quels modèles pour quelles questions ?

Les mn èaes éto iés  ans cette thèse snnt tnos  es mn èaes simpaes mais se veoaent paos no

mnins généraox. Le mn èae « cnnsnmmateor-ressnorce » en particoaierl reste très généraa : nn

soppnse on efet pnsitif  o cnnsnmmateor sor a’one  e ses ressnorcesl via aa cnnstroctinn  e

nichel  mais  qoi  est  oniqoement  mn éaisé  par  on  paramètre :  ae  mécanisme par  aeqoea  aa

ressnorce est ai ée n’est pas spécifél c’est one « bnîte-nnire ». Les seoaes hypnthèses snnt qoe

aa cnnstroctinn  e niche aogmente ae taox  e crnissance  e aa ressnorcel qoi en a’absence  o

cnnsnmmateor soit on mn èae angistiqoe ( nnc one ressnorce  e type bintiqoel avec  ensité-

 épen ance no cnmpétitinn intra-spécifqoe). Le mn èae « cheniaae-papiaann » est égaaement

on mn èae très simpaifé avec  es hypnthèses nnn-réaaistesl cepen antl nn s’inspire  ’on cas

binangiqoe paos précis avec one mn éaisatinn  e aa stroctore  e aa pnpoaatinn  e Lépi nptères

en  eox sta es. Enfn ae mn èae « si érnphnres » est ae paos « mécanistiqoe »  es trnis types

 e  mn èaes  éto iés  ao  cnors   e  cette  thèse.  Pnor  en  ce  qoi  cnncerne  a’évnaotinn  et  aa

mn éaisatinn écnangiqoe  es interactinns ancaaesl nnos avnns tenté  e représenter (tnojnors  e

façnn  simpaifée)  aes  principaaes  étapes   ’acqoisitinn   o  fer  par  aes  bactériesl   epois  aa

Figure  3  :  Boucles  de  rétro-action  positive  entre  écologie  et  évolution.  a) dans  le  modèle
consommateur-ressources, seule la ressource  R1 est aidée par la construction de niche (trait  x).
L'asymétrie de profitabilité entre R1 et R2 (R1 étant plus abondante que R2) conduit à sélectionner
plus de construction de niche, ce qui renforce l'asymétrie entre les ressources. Symétriquement, si
R1 est  moins abondante que  R2,  alors  la  construction de niche  est  contre-sélectionnée  ce  qui
diminue encore l’abondance de R1. b) dans le modèle spatial, la structuration spatiale (dispersion
limitée) permet de sélectionner la construction de niche qui en retour augmente la structuration
spatiale  et  les  auto-corrélations.  c) dans  le  modèle  Lépidoptères,  l’évolution  augmente  la
préférence (m) de l’adulte pollinisateur pour la plante P1 si celle-ci est plus profitable que P2, et
cette  augmentation de la préférence augmente l’interaction mutualiste  avec  P1 ce qui renforce
l’asymétrie de profitabilité : on a donc une rétro-action positive qui augmente la spécialisation.
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sécrétinn  e si érnphnres à aa fxatinn  es cnmpaexes fer-si érnphnre. Ceci a intrn oit  e aa

cnmpaexité  ans ae mn èae qoe nnos n’avnns po anaayser qoe par simoaatinns (ce qoi rejnint aa

qoestinn caassiqoe en mn éaisatinn  o cnmprnmis entre généraaismel réaaismel et précisinn

(Levins 1966)). 

Une première perspective pnor cette thèse serait  nnc  e rajnoter  e aa binangie  ans ae

mn èae « cnnsnmmateor-ressnorce »l c’est-à- ire  e a’a apter à on cas binangiqoe précisl par

exempae  ceaoi   e  a’interactinn  fnormis-pocernns.  Cette  a aptatinn  pnorrait  se  faire  aox

 épen s  e a’anaayse mathématiqoe mais  en cnmpaément  es  résoatats  généraox qoe nnos

avnns nbtenos  ans cette thèse. La stroctore snciaae  es fnormis pnorrait être prise en cnmptel

ainsi qoe ae cycae  e vie  es pocernnsl et qoe aa stroctoratinn spatiaae (poisqoe aes pocernns se

trnovent sor  es paantes hôtes). Ia serait jo icieox  e préciser cette « bnîte-nnire » cnncernant

a’efet pnsitif  e aa cnnstroctinn  e niche et snn cnûtl en intrn oisant  iférents paramètres

 ’aaancatinn  énergétiqoes  (prn octinn   e  mieaaat  par  aes  pocernnsl   éfense  face  à   es

pré ateorsl prn octinn  ’aiaés). Ces qoestinns étaient en fait prévoes  ans ae prnjet  e thèsel

qoi cnmpnrtait on vnaet expérimentaa. Nnos snohaitinns tester a’efet  e aa prnftabiaité  ’one

ressnorce aaternative pnor aes fnormis sor aeor interactinn avec aes pocernnsl ainsi qoe a’efet

 e aa mnnnpnaisatinn  e aa cnannie. Les tests préaiminaires qoe nnos avnns réaaisés visaient à

qoantifer a’efet  es fnormis sor one cnannie  e pocernnsl en a’absence  e pré ateors. Pnor ce

fairel nnos avnns mis en paace on système expérimentaa avec  ix paantes hôtes sor aesqoeaaes

se  éveanppaient one cnannie  e pocernnsl  nnt cinq étaient cnnnectées par on pnnt en bnis à

one  cnannie   e  fnormis  (en  isnaant  aa  terre   ans  ae  pnt   es  paantes  pnor  éviter  ae

 éménagement  e aa cnannie  e fnormis) (vnir fgore 4). Le prntncnae cnmpnrtait égaaement

cinq cnannies  e fnormis cnntrôaes sans interactinn avec aes pocernns. Afn  e qoantifer a’efet

 es fnormis sor aes pocernnsl et vice-versal nnos avnns efectoé  es cnmptages  es cnannies  e

pocernn sor chaqoe paante (cnmptage à voe avec otiaisatinn  ’one anope)l et  es cnannies  e

fnormi (cnmptage  es novrières et  es cncnns). Le premier test a été efectoé avec ae séneçnn

 o Cap (Senecio jacobaeae) cnmme paante hôtel ae pocernn  Aphis jacobaeae et aes fnormis

Myrmica  rubra  et  Myrmica  ruginodis.  Nnos  avnns  nbteno   es  cnannies   e  pocernns

 éveanppées (paosieors centaines  ’in ivi os sor certains paants) mais aes séneçnns mnorraient

rapi ement (sorpnpoaatinn  e pocernns et prnbaème ao niveao  e aa caimatisatinn  e aa pièce
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 ’éaevage  qoi  asséchait  a’air).  Les  fnormis  étaient  reaativement  peo  intéressées  par  aes

pocernnsl ia est pnssibae qoe ce snit égaaement  û aox cnn itinns  e températore (tnojnors à

caose  e aa caimatisatinnl avec one pièce trnp frni e). Nnos avnns efectoé on secnn  test avec

aa fève (Vicia faba) cnmme paante hôtel ae pocernn  e aa fève (Aphis fabae) et aa petite fnormi

nnire  es jar ins (Lasius niger).  De nnoveao aes pocernns se  éveanppaient bienl aes fèves

tenaient  paos  anngtemps  qoe  aes  séneçnnsl  mais  aes  cnannies   e  fnormis  étaient  trnp  peo

pnpoaeoses pnor beaocnop interagir avec aes pocernns et aa températore prnbabaement trnp

basse pnor on bnn  éveanppement  es cnannies  e fnormis. Nnos avnns  nnc chnisi  ’arrêter

aes expériences pnor cette thèse et je me sois cnncentrée sor ae  éveanppement  e mn èaes

thénriqoes  généraox  ( ans  on  ca re  spatiaa)  paotôt  qoe   ’appaiqoer  ae  mn èae  initiaa  à

a’interactinn  fnormi-pocernn.  Si  ces  expériences  avaient  été  cnncaoantesl  paosieors

 éveanppements étaient envisagés. En aien avec nntre mn èae à trnis espècesl nnos avinns

envisagé   e  prnpnser  one  ressnorce  aaternative  aox  fnormis  pnor  évaaoer  a’efet  sor  aeor

interactinn avec aes pocernns (ce qoi a  éjà été mnntré en aeor prnpnsant  ’aotres snorces  e

gaoci es;). Étant  nnné qoe a’efet pnsitif  es fnormis sor aes pocernns est cnntexte- épen antl

nnos avinns égaaement envisagé  ’intrn oire  es pré ateors cnmme aes cnccineaaes ; poisqo’nn

s’atten  à ce qoe aes bénéfces  e a’interactinn avec aes fnormis snient mn oaés par aa présence

 e pré ateors (Sta aer et Dixnn 2005). Nnos avinns égaaement envisagé  e permettre a’accès à

aa cnannie  e pocernns à  eox cnannies  iférentes  e fnormisl afn  e cnmpren re aes efets

aiés à aa mnnnpnaisatinn  e aa niche. 
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Pnor  cnmpaéter  nntre  anaayse  sor  ae  mn èae  « si érnphnres »l  oniqoement  éto ié  par

simoaatinnl  ia  me  sembaerait  otiae   e  tenter  one  apprnche  anaaytiqoe  nntamment  par  aa

 ynamiqoe a aptativel cnmme ceaa a  éjà été fait sor aa prn octinn  e si érnphnres (Leel van

Baaaenl et Jansen 2016). Un aotre aspect qoi me sembaerait impnrtant serait  e cnnsi érer one

mn éaisatinn spatiaae expaicite. Dans ae mn èae actoeal a’espace n’est mn éaisé qoe  e façnn

impaicite  anrs   o  caacoa   e  aa  ftness   es   iférentes  stratégies   ’investissement   ans  aa

prn octinn  e si érnphnres. Cette façnn  e caacoaer aa ftness est a aptée ao cycae  e vie  es

bactéries (nntamment ae cycae  e vie  ’on binfam)l mais pnorrait être interprétée cnmme on

critère   e  ftness  basé  sor  aa  séaectinn   e  grnope  qoi  rappeaae  ae  « haystack  mn ea »   e

Maynar -Smith  (Maynar  Smith  1964;  Leel  van  Baaaenl  et  Jansen  2016) poisqoe  a’nn

 étermine qoeaae stratégie gagne aa cnmpétitinn en fnnctinn  e sa cnntribotinn mnyenne  e

 escen ants  ans aa génératinn soivantel à partir  o prnxy  e aa  ensité fnaae  e bactéries à

Figure  4  :  dispositif  expérimental.  Les  plantes  hôtes  (séneçon)  des  colonies  de
pucerons ont été placées dans des cages voilées afin de limiter la dispersion des
stades aîlés  des  pucerons.  A.  cage avec  plante  hôte  (séneçon)  B.  une colonie de
puceron  à  la  base  de  la  tige.  C  plante  saine.  D  interaction  entre  la  colonie  de
pucerons  (qui  a  été  transférée  sur  une  nouvelle  plante  hôte  suite  à  la  mort  de
l’ancienne) et la colonie de fourmis. E plante malade. Le voile sur le pot de plantes
était destiné à empêcher le déménagement de la colonie de fourmi.
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a’issoe  e aa cnmpétitinn. Une aimitatinn impnrtante  e nntre mn èae  ans ae ca re cnnceptoea

 e aa cnnstroctinn  e niche est qoe nnos n’avnns pas à prnprement paraer  e rétrn-actinn entre

a’envirnnnement et a’évnaotinnl en particoaier avec aa  ispnnibiaité en fer : a’évnaotinn se fait  e

façnn  gra oeaae  et   épen   es  stratégies  présentesl  mais  à  chaqoe   ébot   e  cycael  aa

cnannisatinn  se  fait   e  façnn i entiqoe :  on  même nnmbre   e  snoches  en  cnmpétitinn  est

présent sor tnos aes patchs (nn peot faire varier ce nnmbre mais ia est fxe ao cnors  ’one

simoaatinn)  et  a’envirnnnement  initiaa  ancaa  est  « remis  à  zérn »  pnor  ce  qoi  est   e  aa

cnncentratinn en ferl aes  ensités  e bactériesl etc. Ia me sembaerait impnrtant  e cnnfrmer

nns résoatats en otiaisant on mn èae  e méta-cnmmonaotés sembaabae à ceaoi qoi nnos avnns

otiaisé  pnor  éten re  spatiaaement  ae  mn èae  « cnnsnmmateor-ressnorce »l  no  cnmbinant

 ynamiqoe  écnangiqoe  ancaae  expaicite  (mn èae   e  type  Lntka-Vnaterra)  et   ynamiqoe

évnaotive  ans a’espace. 

2.2 Applications : vers une gestion éco-évolutive de la construction de

niche humaine ?

Les  thématiqoes   éveanppées   ans  cette  thèse  snnt  principaaement  thénriqoes  et

cnnceptoeaaes.  On  peot   nnc  s’interrnger  sor  aes  aiens  pnssibaes  avec   es  qoestinns  paos

appaiqoéesl et en particoaier pnor repren re aes nntinns intrn oites  ans aa Bnx 1 : cnmment

otiaiser aes mn èaes  e cnnstroctinn  e niche  ans one perspective  e changement ganbaa et

 ’activité  anthrnpiqoes ?  Le cnncept   e cnnstroctinn  e niche me paraît  a éqoat  poisqo’ia

permet   e  fnrmaaiser  expaicitement  a’efet   ’on  nrganisme  sor  snn  envirnnnement  (ici

a’homain) et  e cnnsi érer aes impaicatinns écnangiqoes et évnaotifs sor aes aotres espèces ainsi

qoe sor aa sienne (Bnivin et aa. 2016). Paosieors cnncepts snnt aiés à aa cnnstroctinn  e nichel

cnmme a’ingénierie  es écnsystèmesl et a’évnaotinn  e aa cnnpératinn (nn peot remarqoer qoe

a’exempae nriginea  e aa tragé ie  es cnmmons  e Har in est fnn é sor aa cnnstroctinn  e

niche  poisqo’ia  présente  aes  impacts  en  termes   e  sorexpanitatinn   ’on  pâtorage  (Har in

1968)).  Le  aien  entre  écnangie  évnaotive  et  fnnctinnnement   es  écnsystèmes  a  été  éto ié

(Lneoiaae et aa. 2013) nntamment pnor ce qoi est  e a’évnaotinn  e a’acqoisitinn et  o recycaage

 es notriments (Bno sncql Barntl et Lneoiaae 2011; Knfea et aa. 2018) qoi est one fnrme  e

cnnstroctinn  e niche. Égaaementl one aotre fnrme  ’efet anthrnpiqoe majeor est ceaoi  e aa

sorexpanitatinn  es pêcheries (qoi peot égaaement être voe cnmme one fnrme  e cnnstroctinn
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 e nichel  no paotôt   e  étérinratinn  e niche)  qoi  peot  avnir   es cnnséqoences  évnaotives

 rastiqoes cnmme  ans ae cas  e a’évnaotinn vers one  iminotinn  e aa taiaae à aa matorité aié à

one sorexpanitatinn  e aa pnpoaatinn  e mnroesl qoi cnn oit à one  iminotinn  es  ensités  e

pnpoaatinn  (Oasen  et  aa.  2004).  Trnmeor  et  Lneoiaae  (2017) éto ient  cnmment  pren re  en

cnmpte  on  in ice   e  maximisatinn   e  aa  résiaience  ( ans  one  nptiqoe   e  cnnservatinn)l

cnnjnintement  avec  on  in ice   e  maximisatinn  caassiqoe   o  ren ement  en  a aptant  aes

stratégies  e pêche.  Nntre mn èae  ’agricoatore est  mnins appaiqoé mais peot  maagré tnot

appnrter   es résoatats  en termes nntamment  es cnn itinns  e cnexistence entre ressnorce

coativée et nnn-coativée permise no nnn par aa cnnstroctinn  e niche en fnnctinn nntamment  e

snn cnûtl et  e snn évnaotinn (poisqoe nnos avnns vo qoe a’évnaotinn  e aa cnnstroctinn  e

niche peot  ans certains cas favnriser aa cnexistence  es ressnorces). Ia serait  nnc intéressant

 e cnnsi érer on mn èae paos spécifqoe à a’agricoatore homaine et égaaement moati-nbjectif

pnor cnmpren re ces qoestinns  e aa même façnn qoe pnor aa sorexpanitatinn  es pêcheries en

prenant en cnmpte aes cnnséqoences écnangiqoes et évnaotives  e aa cnnstroctinn  e niche

qo’est  a’agricoatore  (Lneoiaae  et  aa.  2013).  Nnos  pnorrinns  intrn oire   es  scénarins   e

changements  ganbaox   ans  nns  mn èaes   e  cnnstroctinn   e  niche :  par  exempael  aa

fragmentatinn  es habitats pnorrait être intrn oite  ans ae mn èae spatiaa  e cnnstroctinn  e

nichel ainsi qoe  es pertorbatinns sor aes ressnorces.   
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Résumé

La niche écologique d'un organisme correspond à l'environnement biotique et abiotique dans
lequel il évolue et auquel il est adapté. Les organismes modifient cet environnement et donc
les  pressions  de  sélection  qu'ils  subissent  en  construisant  leur  niche.  Les  exemples  de
construction de niche sont nombreux : construction de structures physiques, agriculture et
élevage,  recyclage  des  nutriments,  modification  de  l’environnement  abiotique…  On
s’intéresse dans cette thèse aux conséquences écologiques et évolutives de la construction de
niche à la fois pour l’espèce qui la pratique mais aussi à l’échelle de la communauté, voire de
l’écosystème. Par exemple, la pratique de l’agriculture chez les humains a des effets majeurs
sur  la  biodiversité  et  est  un  moteur  d’évolution  (sélection  artificielle,  adaptation  à
l’environnement  modifié).  Dans  cette  thèse,  on  développe  plusieurs  modèles  simples  de
construction de niche. Le modèle principal étudié est un modèle trophique dans lequel un
consommateur interagit avec deux ressources, l’une d’elles étant aidée par la construction de
niche du consommateur (ce qui peut s’apparenter à de l’agriculture humaine, ou bien à la
relation entre fourmis et pucerons).  On étudie les conséquences des rétro-actions entre la
dynamique  écologique  et  évolutive  de  la  construction  de  niche  pour  la  coexistence  des
espèces et la structure des communautés, dans un contexte spatial, et non-spatial. Deux autres
modèles  sont  consacrés à  d’une part,  l’étude de la  construction de niche chez les micro-
organismes, et d’autre part la modification de la niche par un changement d’interaction au
cours du cycle de vie du papillon. 

Mots-clés : écologie  théorique,  construction  de  niche,  agriculture,  évolution  de  la
coopération, évolution de la spécialisation, méta-communautés, effets indirects, dynamique
adaptative

Abstract

The ecological  niche of  an organism correponds to  the biotic  and abiotic  environment  in
which it  evolves,  and to which it  is  adapted.  Organismes modify their  environments,  and
consequently  the selective pressures  acting  upon them,  through niche  construction.  Niche
construction  examples  are  numerous :  construction  of  physical  structures,  agriculture  and
pastoralism, nutrient recycling, abiotic environment alterations… In this thesis we investigae
the  ecological  and  evolutionary  consequences  of  niche  construction  both  for  the  species
perfoming  it,  and  for  the  community  and  ecosystem  levels.  For  instance,  agriculture  in
humans  has  major  effects  on  biodiversity  and is  causing  evolution  in  humans  and  other
species (through artificial selection and adaptation to the agricultural modified environment).
In this thesis, we develop several niche construction models. The main model consists of a
trophic module in which a consumer interacts with two resources, one of them being helped
through  consumer  niche  construction  (as  in  agriculture  in  humans  or  in  the  ant-aphids
interaction). We study the consequences of feedbacks between ecological and evolutionary
dynamics  of  niche  construction  for  the  species  coexistence  and  community  structure,  in
spatial and non-spatial contexts. Two other models are investigated : the first one is focusing
on microbial niche construction, and the second one is focusing on niche modification caused
by an ontogenetic change of interaction type in Lepidopteran lifecycle. 

Keywords : theoretical ecology, niche construction, agriculture, social evolution, evolution of
specialization, meta-community, indirect effects, adaptive dynamics
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