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Expansions spatiales 

CBGP 02.07.2019 

Introduction – Méthodes – Expansion – Evolution- Perspectives 

Historiquement, étudiées en lien avec distribution des espèces, et 

dynamiques de recolonisation post-glaciaire => analyse centrée sur la 

distribution de la diversité génétique (bio/phylogéographie, génétique des 

populations)  

 

 

 

 

 

 

 

Wielstra et al. 2013 

vision 

« achevée », a 

posteriori 
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Expansions spatiales 

CBGP 02.07.2019 

Regain d’intérêt +/- récent car réalisation du caractère instable des distributions 

Introduction – Méthodes – Expansion – Evolution- Perspectives 

vision dynamique, processus en cours => besoin de prédictions/projections 
 

invasion 
 

changement climatique 
 

changement écologique 
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Modèles de réaction-diffusion 

Classe de modèles la plus utilisée pour représenter les phénomènes de 

colonisation 

 

 

 

Solution particulières: vagues de propagation 

 

- Profil constant U = front 

 

- Vitesse constante c 

 
 

 

 

𝜕𝑈

𝜕𝑡
𝑡, 𝑥 =

𝜕2

𝜕x2 (𝐷 𝑈  𝑈) + 𝑓(𝑈) 

opérateur de 
dispersion  

 

terme de croissance 

Structure générale 
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Vagues tirées et vagues poussées 

Calcul de la vitesse d’un front (Stokes 1976): 

- Cas classique (Fisher-KPP): linéarisation  

 du modèle au voisinage de U=0 

 => la vitesse dépend de la dynamique  

  à faible densité 

 => vague tirée (par le front) 

 

 

 

- Autre cas (effet Allee) : linéarisation pas possible 

 => la vitesse dépend de la dynamique  

  de l’ensemble de  la population 

 => vague poussée (par le cœur) 

 

 

 

Profil de front de propagation 

Cœur de la 

population 

Bord de la 

population 
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Gandhi et al. 2016 
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Mécanismes écologiques 
Critère de Stokes non applicable de manière générale (certains modèles 

seulement) 

 

Autre critère : dynamique de la diversité génétique: sur un front tiré, on prédit 

une forte perte de diversité génétique, dûe aux phénomènes de dérive et 

d’effets de fondation répétés 

 

CBGP 02.07.2019 

Excoffier et Ray 2008 

Introduction – Méthodes – Expansion – Evolution- Perspectives 

Bonnefon et al. 2014 Ecological Complexity 

Mélange de 
« génotypes » à t0 

Répartition des 
génotypes pendant 
l’expansion 
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Dans les vagues poussées: la contribution du cœur de la population à la 

colonisation est plus homogène => conservation de la diversité génétique 

 
 

 

 
Effet Allee 

Compétition 
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de type poussé, dans le second de type tiré. Il convient de se demander si la dépendance de la 

vitesse de propagation à K est liée uniquement à l’effet Allee ou bien est une caractéristique 

plus large de la nature poussée de la vague de propagation.  

Dans la partie suivante, nous avons conduit les mêmes analyses, mais sur un modèle prenant 

un compte une migration densité-dépendante qui montre des caractéristiques de propagation 

de type poussée (Altwegg et al., 2013).  

2.4. La migration densité-dépendante 

La migration densité-dépendante est-elle un cas de vague poussée ? 

La migration densité-dépendante va correspondre à un cas où la migration des individus ne 

concorde pas avec un mouvement de type brownien et répond à une situation donnée 

impliquant la densité du point de départ ou d’arrivée. Une densité de population plus élevée 

entraînera un taux de migration plus important. Si certains travaux laissent penser que la 

propagation serait plutôt de nature poussée (Altwegg et al., 2013), les connaissances sur ce 

phénomène ne permettent pas, à l’heure actuelle, de le confirmer avec certitude. Ainsi, aucune 

étude n’a été proposée concernant la dynamique interne d’un front en condition de migration 

densité-dépendante jusqu’ici. Dans un premier temps, nous avons donc cherché à déterminer 

la nature de la vague dans ce contexte. 

La méthode utilisée pour l’étudier est la même que dans Roques et al. (2012). Il s’agit de 

Figure 5. Représentation de la densité de population dans un espace x en abscisse, à une 

dimension ainsi que de l’évolution de la dynamique interne de la vague avec un effet de 

densité-dépendance à plusieurs t : t=0 (à gauche), et t=199 (à droite). Les parties 

colorées représentent des fractions de la population. En gris, forme de la vague de 

propagation. 
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Dispersion 
DD+ 

= vagues poussées 

Bonnefon et al. 2014, Haond et al. (in prep) 

Mécanismes écologiques 
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Point commun: difficulté de 

colonisation à faible densité 
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Problématique 

1. Quelles différences entre vagues poussées/tirées sur dynamique 

d’expansion? 

 

2. Quelles différences sur dynamique évolutive? 

 

 Différents mécanismes: un processus commun? (ou pas?) 

 Réconcilier théorie et observations, utilité du concept pour comprendre 

les processus d’expansion en écologie? 
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Modèle individu-centré: déviations / conditions théoriques 

Adultes 

(temps t) 

Différentes approches complémentaires 

Survie 
Compétition 

Adultes 

(temps t+1) 

Modèles de réaction-diffusion: la base théorique 

- analyse « mathématique »: linéarisation, calcul des vitesses, etc 

- simulation des solutions: Comsol Multiphysics 
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Reproduction 

tirages aléatoires 

(+/- Allee) 

Dispersion 

(+/- DD) 
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Espèce 
introduite 

Parasitoide 
(trichogramma) 

Habitat/ 
ressources 

Œufs d’hôte 
(Ephestia) 

Ecosystème 

tube=« patch » 

Signal 

Œufs parasités 
Dynamique spatiale et 

temporelle 

Paysage 

Réseau de patches d’habitat 

Système expérimental: ce que ça donne dans la « vraie vie » 

Différentes approches complémentaires 

Centre de Ressources Biologiques: banque de populations de 

trichogrammes avec caractéristiques d’histoire de vie différentes 
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Impact de la qualité du milieu sur la vitesse 

En réaction-diffusion « classique », nombreuses études sur l’impact de 

variations spatiales du taux de croissance r sur la vitesse 
 

 

 

A contrario, pas de résultat sur impact de K? 

 

Modèle de base (Fisher-KPP):   

 

=> Extrapolation +/- implicite à l’ensemble des dynamiques de propagation 
 

in an environment of period two. A population initially

concentrated at the origin evolves into a spreading wave
which alternately advances and retreats a ¢xed distance

each generation. Every other generation, the solution
looks like a travelling wave in a constant environment,

having constant shape and moving with constant speed.

We call such a solution a travelling two-cycle. We have found
travelling p-cycles in this model whenever the environ-
ment £uctuateswith period p.

To predict the speed of these travelling p-cycles, we

have adapted a standard method for ¢nding invasion
speeds in constant environments (see Appendix A). The
results are formulae for the average speed, cp:

cp ˆ min
s2S

1

s
ln

Yp¡ 1

i ˆ 0

l i mi (s)

1=p

, (9)

and for the instantaneousspeed between generationsci :

ci ˆ
1

smin

ln l i mi(smin) , (10)

(¢gure 2). Here mi(s) is the moment generating function

for ki (x), S ˆ
T p¡ 1

i ˆ 0 Si , and Si is the set of all s4 0 for

which mi(s) exists. smin, the value of s that produces the
minimum in equation (9), predicts the shape of the wave;

for large valuesof x and t, where the population density is
low, nt(x) isproportional to e¡ sminx (¢gure 2).

Comparing formula (9) with its constant environment
analogue (4), we see that the average speed is obtained
by replacing l m(s) in equation (4) with the geometric

mean
Q

p¡ 1

i ˆ 0 l imi(s)
1=p

. Geometr ic means will appear

again when we discuss stochastic £uctuations and have

important implications for predicting invasion success. I n

particular, if the geometric mean of the growth rates
—Q p¡ 1

iˆ 0
l i

1=p
is less than unity, then nt ! 0 as t ! 1 , the

invasion fails, and formula (9) no longer appl ies.

Imagine environmental conditions alternating between
two states as in ¢gure 2: a good state with growth rate l 0

and a bad state with growth rate l 15 l 0. Using equation
(10) we can calculate the instantaneous invasion speed

just after a good state (c0) and just after a bad state (c1).
Using equation (4) we can also calculate the invasion

speed if the environment were alwaysgood (ĉ0) or always
bad ( ĉ1). Because

ci ˆ
1

smin

ln‰l i mi (smin)ä4 min
s2Si

1

s
ln‰l i mi(s)ä ˆ ĉi, (11)

the invasion is faster after a bad state in the £uctuating
environment than it would have been if conditions were

always bad. It is even possible for the wave to advance

after a very bad year when l 15 1 (¢gure 3). Surprisingly,
the invasion is also faster after a good state in the £uctu-

ating environment than it would have been if conditions
were alwaysgood.

Inequality (11) holds whatever the periodicity of the
£uctuations; instantaneous speeds in £uctuating environ-
ments are always greater than the comparable speeds in
the component constant environments.

(b) Stochastic environments

Real environmental £uctuations include both stochastic
and periodic components. Environmental stochasticity

can be incorporated by choosing the growth rates and
dispersal kernels at random from a set of choices. Model
(7) then becomes

N t‡ 1(x) ˆ

Z ‡ 1

¡ 1

K t(x ¡ y) f ‰N t( y); ¤ tädy, (12)

where K t(x) are independent and identically distributed
(iid) random dispersal kernels, and the growth rates ¤ t

are iid random variables independent of the kernels.
(More generally, we conjecture that the results of this
section will also hold if K t(x) and ¤ t are governed by
stationary ergodic stochastic processes.) The linearization

of equation (12) is

N t‡ 1(x) ˆ ¤ t

Z ‡ 1

¡ 1

K t(x ¡ y) N t( y) dy. (13)

We again assume that the linearization governsthe speed
of the nonlinear model.

Invasionsin£uctuatingenvironments M. G. Neubert and others 1605

Proc. R. Soc. Lond. B (2000)
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Figure3. (a) Simulation of model (7) and (3) with the
overcompensatory growth function and f ˆ l tnt exp(¡ nt).

¬0 ˆ ¬1 ˆ 5 with l 0 ˆ 10 and l 1 ˆ 0:8. (b) Predictions(based

on equations(9) and (10)) that the wave will advanceeven
after a bad year agree with the numerical simulation.

Shigesada & Kawasaki 1997 

Neubert et al. 2000 
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Impact de la qualité du milieu sur la vitesse 

Modèle Fonction de croissance Vitesse du front 

Fisher-KPP (1) 

Effet Allee fort 

(2) 
 
 

Effet Allee faible 

(2) 

Dispersion DD+ 

(3) 
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Haond et al. 2018 
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effet Allee 

𝜌 

Haond et al. 2018 

Impact de la qualité du milieu sur la vitesse 

Modèle IBM 
 

 

 

dispersion DD+ 

𝑝0 

stochasticité 

𝑝0 
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Impact de la qualité du milieu sur la vitesse 

Expérience 

Analyse du nombre de patches 
colonisés par génération: 

 

Grand K (450): + 0.17 patch par 
génération 

Petit K (200): + 0.13 patch par 
génération 

Tout petit K (90): +0.05 patch par 
génération 
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Figure 9: Simulat ion results: e↵ect of K on the mean number of colonized patches during the first

10 generat ions (a) and 100 generat ions (b). We used the simulat ion model with density-dependent

dispersal of Sect ion 3. We assumed that the probability p0 was sampled from a uniform dist ribut ion in

(0.96, 1) and that R = 1.7. The number of individuals inoculated in the first patch was always equal

to 50. The mean values are computed over 200 replicates. The shaded regions correspond to mean

95% confidence intervals obtained over 10 replicates of 20 simulat ions.

we plot ted the very small modality from the third generat ion to account for the t ime to reach carrying

capacity in the other modalit ies.
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Figure 10: Mean number of colonized patches over the 38 replicated populat ions for modality L, 30

for the modality S, and 32 for the modality VS. The yellow line corresponds to the vary small carrying

capacity 70-90 host eggs, red line corresponds to the small carrying capacity 150-200 host eggs, and

the blue line corresponds to the large carrying capacity 400-450 host eggs. Envelopes around the lines

represent the 95% confident interval.
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Haond et al. 2018 

=> La relation K/vitesse de propagation est une propriété des vagues poussées 
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Impact de la qualité du milieu sur la vitesse : milieu hétérogène 

Alterne : 
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Puits de 45 œufs 

Haond et al. (in prep) 

En paysage de type « gradient descendant »: 
ralentissement, puis arrêt éventuel alors qu’il 
reste de l’habitat disponible 
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Morel-Journel et al. 2018 
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Impact de la qualité du milieu sur la vitesse : milieu hétérogène 

Fragmentation > Agrégation 

Nombre de “bons” patches atteints 
(10 générations) 
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agrégé 
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Agrégation > Fragmentation 

En paysage de type « périodique »: arrêt de l’expansion quand la zone défavorable à 
franchir devient longue 
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Impact de la qualité du milieu sur la vitesse : milieu hétérogène 

Alterne : 

Stratégie Expérimenta le 
Microcosme et Modalités 

	
	
⎒   

Cycle Expérimental 

T=0 
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Puits de 45 œufs 

Dette de colonisation et effet « starting block »: l’influence d’un patch se ressent au-
delà de ses propres limites 

Haond et al. (in prep) 
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Conclusions: expansion 

- La capacité de charge du milieu affecte la vitesse d’expansion des vagues 
poussées, mais pas tirées (cas particulier du « faiblement poussé ») 
 

- La structure du paysage (distribution spatiale de la capacité de charge) affecte 
l’expansion de manière non additive 
 

- Les différents mécanismes générant des vagues poussées ont des propriétés 
limites différentes (possibilité d’arrêt strict pour l’effet Allee, pas pour la 
dispersion densité-dépendante) 
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Sélection sur les fronts de propagation tirés 

Travaux sur la sélection sur les fronts: jusqu’ici toujours en dynamique tirée 

 

Evolution de la dispersion 

- spatial sorting 

- kin competition 

 

Kubisch et al. 2013 Urban et al. 2008 

Lombaert et al. 2014 

Ochoki et al. 2017 
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Sélection sur les fronts de propagation tirés 

Autres traits 

- r/K 

- densité-dépendance 

 

 

 

number of offspring, R and the individualÕs heritable

reproductive allocation (pRep) as follows:

k ¼ pRep R

Each offspring then disperses with probability pDisp

(determined directly from their dispersal trait) to one of the

eight nearest neighbouring patches. After dispersal, juvenile

competition occurs. A juvenileÕs survival probability is

established from its genotype as a function of the

equilibrium density (K ) and the sum of the competitive

abilities of all individuals (sComp) in the patch as follows:

Survival probability ¼ min K
pComp

sComp
; 1

Offspring inherit life-history from their parents with a

probability of mutation m to each trait. When a mutation

occurs, it only occurs to one of the traits. In our

simulations, we use values of m of 0.01 and 0.001. The

deviation of any subsequently mutated trait from the

parental genotype is determined by the magnitude of

mutation mm. For instance, if mm = 0.1 then the difference

between the juvenile and adult proportion will be drawn

from a uniform distribution between ) 0.1 and 0.1. Where

specified we use mm of 0.1 and 0.3 in our simulations.

If the resulting proportion after mutation is negative, then

the proportion for that trait is taken to be zero (and if the

mutation leads to a proportion greater than 1, it will

remain as 1). Any mutation that occurs to one trait (e.g.

Trait1) will affect the proportion of investment in the other

two traits (Trait2 and Trait3). If the magnitude of this

mutation is negative then an increase will be observed in

Trait2 and Trait3 whereas a mutation that results in an

increase to Trait1 will lead to a decrease in Trait2 and

Trait3. This allows a trade-off between the three traits to

naturally evolve in the simulations. The effect of the

mutation on Trait1 on the proportion of investment in

Trait2 and Trait3 scales with the current values of Trait2

and Trait3. So if we were to have the proportions allocated

to each trait shown in the example below, then the

mutation to Trait1 leads to a greater depletion in Trait3

than Trait2:

where Trait1 = 0.2 Trait2 = 0.2 Trait3 = 0.6

And mutation to Trait1 = 0.1

Then Trait1 = 0.3

Parent

Parent

Reproduction

no mutation

Reproduction

with mutation

Offspring

Offspring

Reproduction

Dispersal

Competitive

ability

1 90 200(c)

(b)

(a)

Figure 1 Illustrating key features of themodel. (a, b) Piecharts to illustrate theproportion allocation to each trait. Here, an example isshown

where Trait 1 is reproduction, Trait 2 is dispersal and Trait 3 is competitive ability. (a) Reproduction occurs without any mutation. (b) A

mutation to reproduction occurs with mm = 0.1, as outlined in the Methods section. Here, the parental proportions are shown followed by

the shift in proportion and finally the resulting proportions of the offspring. Reproduction is represented by grey, dispersal by blue and

competitive ability by green. These values affect the probability of reproduction, dispersal and survival as stated in the Methods section. (c)

Snapshots taken from an example simulation 1, 90 and 200 generations after the population is allowed to expand across the grid. For

illustrative purposes, only a small portion of the entire range is shown. The grey scale in each picture shows the proportion allocation to

reproduction, dispersal and competitive ability respectively. The blue area of the arena depicts unoccupied space. Here, values of K = 20,

R = 3, mm = 0.1 and m= 0.01 are used.

1212 O. J. Burton, B. L. Phillips and J. M. J. Travis Letter

Ó 2010 Blackwell Publishing Ltd/ CNRS

Burton et al. 2010 

Weiss-Lehman et al. 2017 
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Sélection sur les fronts de propagation poussés 

En dynamique poussée, prédictions verbales: 

- pas de relaxation de la densité-dépendance 

- évolution limitée sur d/r/K 
 

 

 

Burton et al. 2010 

d r K 

intensité de la 
compétition 
= poussitude 
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Evolution expérimentale: du poussé au tiré 

En G0 et en G12, test sur 2 conditions de densité (faible/forte) :  

- Fécondité 

- Dispersion 

- Comportement exploratoire 

Sur le cœur 

et sur le 

front 

 

AB 
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Suivi sur 12 générations de fronts +/- tiré-poussé 

- 3 mixes génétiques de 3 lignées chacun de T. 

brassicae (9 lignées en tout) 

 

- 2 modalités expérimentales: dispersion faible 

(1 tuyau entre 2 tubes) ou forte (2 tuyaux) 

- Hypothèse: dispersion faible et stochastique 

induit des dynamiques poussées 

 

- 4 réplicats de chaque mix X modalité 

 
En G0-G4-G8-G12, mesure de la diversité génétique neutre 

(hétéroygotie, richesse allélique): sur le cœur et sur le front 
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Résultats: diversité génétique neutre 
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- Perte sur le front et 
sur le cœur, plus 
rapide au front 
 

- Pas de différence 
détectable  dans la 
dynamique de 
perte entre poussé 
et tiré 

Tiré Poussé 
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Résultats: dispersion 
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Tiré - coeur Tiré - front 

Poussé - front Poussé - coeur 

Pop initiale 
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Résultats: Fécondité (i) 
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Tiré - coeur Tiré - front 

Poussé - front Poussé - coeur 

Pop initiale 

Probabilité de 
« ne pas pondre » 
pendant 24h 
 
Différence entre 
Tiré et Poussé/G0 
 
Pas de forte 
hypothèse sur ce 
trait: réponse à la 
compétition? 
Décalage de la 
dynamique de 
ponte? 
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Résultats: Fécondité (ii) 
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Tiré - coeur Tiré - front 

Poussé - front Poussé - coeur 

Pop initiale 

Fécondité sur 
24h, pour les 
femelles ayant 
pondu 
 
Baisse dans 
toutes les pops 
par rapport à G0 
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Résultats: mouvement 
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Films HD de 5 min, 10 individus 
suivis en même temps. 
 
8 réplicats/population 
 
Mesure globale sur chaque 
réplicat: taux d’activité ; vitesse 
de déplacement (mm/s) 

Aucune différence: G0 vs G12 ; 
Cœur vs Front ; Poussé vs Tiré 



.028 

Résultats: modèle éco-evo 
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Simulations individu-centré 
2 configurations: évolution sur le front (sorting) ou absence d’évolution (shuffling) 
Suivi: diversité neutre + dispersion 

No-evo 

Evo 

Evolution dispersion 
beaucoup plus rapide 
que la diversité 
neutre!!! 
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Conclusions : évolution 

- Dynamique d’évolution de la dispersion différente poussé/tiré 
 

- Pas de différence sur la diversité neutre (moins rapide? puissance limitée) 
 

- Pas de lien direct dynamique d’expansion / évolution 
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Suite du projet (dans les 3 ans) 

 

 

 1. Analyses à terminer : diversité génétique ; morphologie ; analyse des 

traits en G4-G8-G12 

 

 

2. Simulations ABC pour explorer panel d’indicateurs, sous différents 

mécanismes, et les conditions limites entre tiré/poussé 

 

 

3. Méta-analyse / review sur fréquence des patterns poussé/tiré (sous 

réserve d’indicateurs applicables) 
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Objectif : vers une unification des concepts 

Différents mécanismes 

Effet Allee 
Compétition 

Dispersion DD+ 
Stochasticité de dispersion 

Différentes définitions/indicateurs 

Vitesse non linéaire 
Conservation de la diversité génétique 

Arrêts de front 
Dépendance de la vitesse à K 

Congruence des prédictions 
Robustesse du concept 

Passage à la réalité empirique 

Appropriation par la communauté des écologistes 
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Creation of mixed populations 

24 isolines from T. brassicae 
- Genotypes (19 microsatellites) 
- Dispersion (+/-) 

4 mixes of 3 isolines: 
- Low/med/high disp 
- Maximum diversity 

Creation of polymorphic 
populations 
Loss of 1 mix 
(incompatibility?) 

x x x F M F M M F … 

F F F x x x M M M F1 

F F F F2 x x x M M M 

F F F F3 x x x M M M 

Mix 1 F4 



Experimental design 

Mix 1 

Mix 2 

Mix 3 

Pulled 

Pushed 

4 replicates 

4 replicates 

0 1 2 

G0: 450 
individuals 

0 1 2 3 4 

sink 

Expanding landscape: always 2 patches 
beyond the colonizing front 

sink 

End of experiment: G14 

48h reproduction + 
dispersal 
12d larval development 

24 pops 
in total 



Manip range dynamics : résultats pour les paramètres importants du modèle 



r = 0.50 
CI95% [0.12 ; 0.78] 

Lecture: 
Une fois la différence de 
densité entre PL et PS 
prise en compte 
 
Plus un réplicat donné a 
une grande densité de 
pop dans son core, plus 
le front d’invasion 
avancera vite 


