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Modèle coût-bénéfice

• Le plus souvent appliqué aux décisions 
d’alimentation

• Le même type d’analyse pourrait s’appliquer 
à tout autre comportement, mais la 
“monnaie commune” des coûts et bénéfices 
est plus difficile à établir

• Pour l’alimentation, nous pouvons utiliser 
l’énergie comme monnaie commune
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Alimentation et prédation
• 2 thèmes

• Comment trouver de la nourriture (alimentation)

• Comment ne pas devenir nourriture (interactions 
prédateurs-proies)

• Survol évolutif

• Les interactions prédateurs-proies sont un bras de 
fer

• Les prédateurs augmentent leur succès évolutif 
(s’alimenter) au détriment de celui des proies

• Cette interaction dynamique résulte en une 
grande diversité de tactiques d’alimentation

3

Bras de fer évolutif

Asymétrique...
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Trouver de la nourriture
• L’approvisionnement en énergie est la clé de la survie et de 

la reproduction, mais demande du temps: compromis

• La sélection devrait favoriser des comportements 
d’alimentation efficaces, qui maximisent le taux 
d’acquisition d’énergie (E/t)

• Les coûts et les bénéfices sont idéalement exprimés en 
terme de succès reproducteur futur, une monnaie 
commune (voir les notes du dernier cours sur la mesure 
de l’aptitude)

•  En pratique, nous utilisons des monnaies simples

• Ces monnaies devraient être mesurables et corréler 
avec le succès reproducteur
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Alimentation et aptitude

0

0,125

0,250

0,375

0,500

0 20 40 60 80

Population growth rate

Feeding rate (mg/min)

6



•  Coûts:

• Temps et énergie investis dans la recherche de 
nourriture

• Temps et énergie investis dans la poursuite de 
cette nourriture

•  Taux de capture

•  Temps et énergie investis dans la manipulation 
et la digestion de la nourriture

Alimentation: coûts
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• Bénéfices:

•  Valeur calorique de la proie (énergie)

•  Nutriments

• Acquisition nette d’énergie

• E = ! bénéfices - ! coûts

• La sélection naturelle devrait adapter les 
animaux à maximiser E

Alimentation: bénéfices
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• Minimisation du temps

• Ex: suspensivores qui se nourrissent par 
filtration

• Pas de temps de recherche ou de 
poursuite

• Pas de sélectivité

• Consommation nette est une fonction de 
la densité des proies

2 stratégies 
d’alimentation
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• Maximisation de l’énergie

• Cherchent les proies

• La valeur de la proie (énergie) doit 
augmenter en proportion de 
l’augmentation des coûts (recherche, 
poursuite, manipulation)

2 stratégies 
d’alimentation
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Minimisation du temps
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• Recherche de proies:

• Où chercher

• Comment chercher

• Quels items prendre

• Combien de temps rester

• Combien en transporter

Décisions des animaux
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• Théorie de l’alimentation optimale

• Y a-t-il des règles déterminant les décisions

• Les règles devraient être optimisées par la 
sélection naturelle pour maximiser le gain net 
d’énergie

• Le défi est de définir l’ ‘efficacité’ et les contraintes 
qui la limitent

• Développer des  modèles et des tests

• Ce test n’est pas un test de l’optimalité des 
animaux

Décisions des animaux
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Exemples de modèles 
d’alimentation optimale
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• Quelle taille devrait être prise?

• Crabes (Carcinus maenas) qui se 
nourrissent de moules

• Profitabilité (taux d’acquisition 
d’énergie)

• Contenu en énergie / temps de 
manipulation = E / m

• Les crabes préfèrent la taille qui 
maximise la profitabilité

• Très grosses moules - m long

• Très petites moules - E bas

Choix des tailles de 
proies

Elner & Hughes 1978 J An Ecol 47: 103-116

0

0,25

0,50

0,75

1,00

1,0
 cm

1,5
 cm

2,0
 cm

2,5
 cm

3,0
 cm

3,5
 cm

4,0
 cm

profitability (J/sec)

15

• Prédiction: seulement les moules de la taille la plus 
profitable devraient être consommées

• Les crabes mangent en fait un intervalle de tailles centré 
sur la taille la plus profitable, pourquoi?

Étant donné une taille 
exacte de proie qui donne 
le plus d’énergie par unité, 
quels facteurs déterminent 
quand les tailles alternatives 

sont aussi consommées?

Perfection du choix de 
taille
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Choix des proies et 
temps de recherche

6 proies
A à F

A a le plus grand E/item
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• Modèle:

• Grande (G) et petites (P) proies où

• Si G est rencontrée, elle devrait toujours être mangée

• La décision de manger G ne dépend pas de l’abondance de P

• Si P est rencontrée, elle devrait être mangée seulement si le gain 
obtenu en mangeant P est plus grand que le gain de rejeter P et de 
chercher G

• Où RG est le temps de recherche pour G

• Donc, le choix de manger P dépend de l’abondance de G

mG

EG

mp

EP
>

EP

mP

EG

RG + mG
> RG

EG mP

EP
> - mGou

Choix des proies et 
temps de recherche
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• Un prédateur devrait manger G, G et P, mais 
jamais seulement P

• La décision de manger G et P dépend de 
RG, non de RP

• Il devrait avoir un changement abrupt de G 
seulement à G et P

Prédictions du modèle 
du choix des proies

RG
EG mP

EP
> - mG
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• Les mésanges charbonnières 
mangeant des vers de farine

• Morceaux de vers de farine 
sur une courroie roulante

• EG = 2 EP et m est mesuré

• Variation expérimentale de 
taux de rencontre avec G

Test du modèle de 
choix des proies

Krebs et al 1977 An Behav 25: 30-38
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Accord qualitatif, mais pas quantitatif... Pourquoi?

Temps de 
reconnaissance

quand les P sont abondantes, 
beaucoup de temps doit être 
investi pour la reconnaissance 

et le rejet

Résultats du test du 
modèle
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• Si la nourriture est transportée du site 
d’acquisition au site de consommation, 
combien devrait être transporté par voyage? 
‘central-place foraging’

Combien de nourriture 
transporter?
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• Étourneaux nourrissant leurs poussins

• L’efficacité de trouver des nouvelles proies 
diminue à mesure que le bec est rempli - 
loi des dividendes diminuants

• Quand l’oiseau devrait-il abandonner et 
retourner au nid?

• Taux de livraison

• Chargement ÷ (voyage + recherche)

Combien de nourriture 
transporter?

Kacelnik 1984 J An Ecol 53: 283-299
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Modèle de Kacelnik

t recherchet voyage
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ge

Optimum

Optimum

Kacelnik. 1984. J An 
Ecol 53: 283-299
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• Hypothèse: Maximise le taux net d’approvisionnement des 
poussins

• Prédiction: La charge devrait augmenter quand le temps de 
voyage augmente

• Étourneaux ramassent des vers de farine sur une 
planche de bois

• La courbe de dividendes diminuants est générée 
expérimentalement

• Test la même courbe à différentes distances du nid (8 à 
600 m)

Test du modèle de 
Kacelnik

Kacelnik 1984 J An Ecol 53: 283-299
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• Concordance de ~ 
63%, pourquoi?

• Toutes les charges n’ont 
pas des coûts de 
transport égaux

prédit

observé

Résultats du test du 
modèle de Kacelnik

Kacelnik 1984 J An Ecol 53: 283-299
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Combien en 
transporter? Un test 

chez les tamias
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Test du modèle 
chez les tamias

Giraldeau & Kramer 1982  An Behav 30: 1036-1042
28

Test du modèle chez les 
tamias

GIRALDEAU & KRAMER:  M A R G I N A L  VALUE THEOREM 1039 
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Fig. 1. The relationship between the time wild chipmunks spend collecting 
sunflower seeds (patch time) and the weight of seeds which they obtain. 
Each point represents a single trial. The best fitting polynomial, exponential, 
power and linear functions are shown. The intercept of the exponential 
function is not significantly different from zero. 

increased as a function of travel time. However, 
the actual values were consistently lower than 
predicted. Even the pattern of change in patch 
times and load weights failed to correspond to 
those predicted. Instead of a steep initial rise 
followed by a gradual increase, load weights and 
patch times were approximately constant up 
to a travel time of about 110 s (40 m), after 
which they gradually increased. Due to the 
asymptotic nature of the loading function, the 
discrepancy between observation and prediction 
will always be less for load weight than for patch 
time. The difference between observation and 
prediction becomes even less for rate of food 
delivery, since travel time is included in the 
calculation. Nevertheless, it seems clear that the 
chipmunks could have increased their hoarding 
rates by taking larger loads. 

Rates of food delivery achieved by chipmunks 
were significantly lower than the rates they 
could have achieved by taking the predicted 
optimal load sizes or even by taking a constantly 
large load (Fig. 3). Our estimate of the maximum 
load, based on the 1 ~ largest patch times, was 

4.6 g. Taking this maximum load at all travel 
times would yield lower rates of tbod delivery 
than taking variable loads only at very short 
travel times (45 s estimated from the polyomial, 
75 s estimated from the exponential). The power 
function predicts greater rates of food delivery 
than the other curvilinear functions or the con- 
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Fig. 2. The average instantaneous loading rate achieved by 
chipmunks collecting sunflower seeds as a function of time 
spent collecting. Rates were calculated from data in Fig. 1 
averaged at 10-s patch time intervals. Numbers below 
points indicate sample sizes. The negative correlation 
shows that load size is a negatively accelerating function 
of patch time. 

Giraldeau & Kramer 1982  An Behav 30: 1036-1042
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stant maximum load because it predicts loads 
far in excess of a chipmunk's capacity. Since 
45 s corresponds to the average burrow time and 
75 s to a distance of 17 m, the significance of the 
predicted advantage of variable load sizes to 
chipmunks depends strongly on the choice 
of loading function. The advantage predicted by 
even the exponential function seems small, about 
0.6 mg/s at a travel time of 55 s, but this translates 
to about 24 sunflower seeds per hour. 

The multivariate analysis confirmed the 
increase in patch time and load weight with 
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Fig. 3. Observed and optimal patch time (A), load weight 
(B), and rate of food delivery (C) in relation to travel time 
and distance from the burrow. The points show means • 1 
SD for observed values for each 10-s interval of travel 
time. The lines represent predicted values: corresponding 
to the loading functions in Fig. t .  For  the linear function 
the opt imum is the maximum estimated patch time and 
corresponding load weight. The sample sizes in (B) apply 
to a l l three  measures while the significance level for all the 
differences between observed and optimal behaviour is 
P < 0,0001. 

travel time and with distance, and showed that 
neither body weight nor sex had a significant 
effect (Table I). However, it did reveal several 
unexpected complexities. Both travel time and 
distance had significant independent effects on 
load weight, but the effect of travel time was 
greater. On the other hand, distance had the 
strongest effect on patch time, and the addition 
of travel time to the multiple regression yielded 
no improvement in the fit. This suggests that the 
chipmunks varied load weight and patch time 
partially independently. A further indication of 
this is that trial number had highly significant 
positive effects on patch time and negative effects 
on load weight. Inspection of Fig. 3 also suggests 
that patch time starts to increase at shorter 
travel times than load weight does. When patch 
time and load weight do not undergo parallel 
changes, the average loading rate, and hence the 
loading function, must be changing in relation 
to travel time and distance. 

Discussion 
Our study has confirmed Orians & Pearson's 
(1979) assumption of negatively accelerating 
loading functions and their specific prediction 
that in multiple-prey loaders, load size and 
patch time would increase with distance from 
the central place. However, neither the actual 
load sizes nor even the shape of the function 
relating load size to distance were accurately 
predicted. 

There are several possible explanations for 
the quantitative failures of the marginal value 
theorem in this study. First, the theory simply 
may be incorrect for chipmunks. Other theories 
also might explain the increase of load size 
with distance and better predict it quantita- 
tively. For example, DeBenedictis et al. (1978; 
also Hainsworth 1978) predicted, without refer- 
ence to marginal value, that meal size in hum- 
ruing birds would increase with distance of the 
food source from the perch. Their theory does 
not provide an alternative explanation for our 
data because the advantage of small meals 
apparently derives from having a lower weight 
during non-foraging activities, but it does illus- 
trate that more than one theory can predict 
the same qualitative trend. This is why quantita- 
tive tests are critical. 

The marginal value theorem also may have 
failed because the predictions were inaccurate. 
Since factors not accounted for in making our 
predictions could also affect other tests o f  the 
theory, we summarize them here. 

Résultats du test 
du modèle chez 

les tamias

Giraldeau & Kramer 1982  An Behav 30: 1036-1042
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Exemples de modèles 
prenant en compte 

d’autres facteurs que 
l’énergie
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• Diète de l’orignal

• Se nourrissent dans 2 habitats

• Forêt - bas en Na+, haut en E

• Lacs - haut en Na+, bas en E

Demande en nutriments

Belovsky 1978  Theo Pop Biol 14: 105-134
32

• Doivent avoir une diète mixte prédite par un 
modèle d’optimisation

• Contrainte de la taille du rumen

• Contrainte des besoins en E minimaux

• Contrainte des besoins en Na+ minimaux

• Optimisation de la diète par rapport à E 
seulement est insuffisant

Demande en nutriments

Belovsky 1978  Theo Pop Biol 14: 105-134
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Modèle d’alimentation 
optimale chez l’orignal
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Belovsky 1978  Theo Pop Biol 14: 105-134
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• Environnement est imprévisible

• Hypothèse: la stratégie d’alimentation devrait 
être sensible à la variabilité environnementale

• Prédiction: 

• Si! Erequise < Eattendue moyenne, prendre 
l’option la moins variable (comportement 
non-risqué)

• Si Erequise > Eattendue moyenne, prendre l’option 
la plus variable (comportement risqué)

Sensibilité au risque de 
sous-alimentation
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FIG. 1. Average (?SE) number of holes opened for both full and empty patches for each day of the study. Horizontal 
lines indicate the time period during which each environment was available. Simultaneously, these lines also represent the 
predicted number of holes a bird should sample without success before giving up a patch as empty. Full patches missed 
(given up as empty before finding a seed) were treated as empty patches. No data (ND) are given for day 2'; see text. 

opened on empty patches was observed. Behavior sta- 

bilized during days '9-31, with an average of 6.3 holes 

opened without success before leaving a patch. During 

days 1-3 1, the average number of holes opened per 

full patch remained relatively constant at '3 (see be- 

low). 

The distribution of holes sampled without success 

before leaving a patch, for the last 3 d each environ- 

ment was available, is shown in Fig. 2. It is clear that 

the model is not quantitatively supported, as single 

values rather than distributions should be observed for 

optimal behavior. However, it is clear that the model 

is qualitatively supported. As predicted, there is a sig- 

nificant increase in the number of holes sampled with- 

out success before leaving a patch (Median Test, P < 

.001), as the identity of a patch (full or empty) became 

more uncertain with each successive environmental 

switch. For the Full and Quarter-full environments, 

the mode corresponds to the predicted value, while 

the mode for the Half-full environment is one greater 

than predicted (Fig. 2). 

The hole-opening behavior on those patches that 

were discovered to be full is shown in Fig. 3. For the 

Full environment, where every hole in a full patch 

contained a seed, it is clear that all 24 holes should be 

opened, and >70% of the full patches in this environ- 

ment had all 24 holes opened (Fig. 3). Occasionally, it 

appears that one or two holes were missed. For the 

other environments, however, it will often be the case 

that all the seeds in a full patch will be found before 

all 24 holes have been opened. Obviously, once all the 

seeds have been found, it is pointless to continue for- 

aging on the patch. Using the equation for p(Ii), it can 

be shown that a left-skewed distribution of hole-open- 

ing behavior should be observed for optimal behavior! 

and similar distributions are observed for the Half-full 

and Quarter-full environments (Fig. 3). As will be 

shown below, however, this is not an expression of 

optimal behavior. 

The model assumes that the woodpeckers "know" 

the number of seeds in a full patch. To test this as- 

sumption, an altered type of full patch was employed. 

Dispersed throughout the environment on day 22 (last 

day of the Half-full environment) were a few full 

patches where all 12 seeds were randomly dispersed 

within the bottom five groups of holes only. The top 

group of holes was empty. During day 22, five of these 

experimental patches were visited and an average of 

23.4 (SD = 0.8944) holes were opened per patch. This 

is not significantly different from the average of 23.3 

holes (SE = 0.8745, n = '0) opened on the normal full 

patches on day 22 (Median Test, P > .80). In other 

words, the woodpeckers did not leave the experimen- 

tal patches after finding 12 seeds, but proceeded to 

open the 4 holes in the top group of holes, even though 

no other seeds could be found. Similar observations 

were made for the Quarter-full environment. This in- 

dicates that the birds did not know precisely how many 

seeds were present in a full patch, and that the wood- 

peckers were simply opening every hole of a patch 

that was discovered to contain seeds. 

On day 22 another type of altered full patch type 

Besoin d’échantillonnage 
et variance

Lima 1984 Ecology 65: 166-174

Pic mineur

30 = 0
30 = 6/24

36 = 0
24 = 12/24

36 = 0
24 = 24/24
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• Deux options d’alimentation dans une volière

• A - 100% 3 graines: moyenne = 3 graines

• B - 50% 0 et 50% 6 graines (au hasard): moyenne = 3 
graines

• À 19°C, 3 graines est assez pour Erequise quotidienne, mais pas 
à 1°C

• Prédiction: comportement non-risqué à 19°C et risqué à 
1°C

• Les oiseaux choisissent A à 19°C et B à 1°C

• L’option variable offre une chance de survie de 50% à 1°C, 
celle fixe n’offre pas de chance de survie

Test du modèle de la 
sensibilité au risque I

Caraco et al 1990 An Behav 39: 338-345

Junco aux yeux 
jaunes
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• Se nourrissent en groupe ou 
seuls, la nourriture est partagée

• 2 choix de volière

• seul (X graines), 1 oiseaux 
(2X graines)

• 2 traitements

• balance énergétique + et -

Test du modèle de la 
sensibilité au risque II

Ekman & Hake 1988 Behav Ecol Sociobiol 22: 91-94

Roselins verts
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Roselins verts
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Test du modèle de la 
sensibilité au risque III

Réserves de graisse 
des charbonnières

Bednekoff 1992  PhD thesis
40

Test du modèle de la 
sensibilité au risque IV

Mésange des 
marais

Hurly 1992  Behav Ecol 3: 181-188

Cache de 
nourriture

41

• Épinoches et ciclides

• Les épinoches sont nourris avec des vers 
Tubifex placés à différentes distances du 
prédateur

• La présence du prédateur influe sur le 
choix des proies

Sensibilité au risque de 
prédation

Milinski 1986 The Behaviour of Teleost Fishes
42
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Milinski 1986 The Behaviour of Teleost Fishes
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• Facteurs affectant l’équilibre entre l’alimentation et 
le risque de prédation

• La valeur énergétique des nourritures alternatives

• La faim

• La perception du risque de prédation

Équilibre entre alimentation 
et risque de prédation

44

• Prédiction: les animaux devraient prendre 
plus de risque quand la valeur énergétique 
de la nourriture dans l’endroit sécuritaire est 
faible

Effet de la valeur 
énergétique

45

• Menés et poissons prédateurs

• Série de compartiments avec de la nourriture, 
certains avec un prédateur

• Essai 1 - même quantité de nourriture

• Essai 2 - plus de nourriture dans les 
compartiments avec prédateur

• La probabilité de trouver un mené dans un 
compartiment avec prédateur est plus grande 
pour l’essai 2

Test de l’effet de la 
valeur énergétique

Cerri & Fraser 1983 Am Nat 121: 552-561
46

• Prédiction: La faim devrait pousser l’animal à 
prendre plus de risques

Effet de la faim

47

• Épinoches et daphnées

• Choix de 2 densités de 
daphnées

• Un taux d’alimentation plus 
élevé à haute densité

• Essai 1 - épinoches presque 
gavés

• Essai 2 - épinoches affamés

• Moins bonne vigilance à haute 
densité, donc plus risqué

Test de l’effet de la faim

Milinski & Heller 1978 Nature 275: 642-644
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• Prédiction: un risque perçu plus élevé devrait 
réduire la prise de risque

Effet de la perception du 
risque
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• Épinoches et daphnées

• Même expérience

• Épinoches affamés

• Passage du prédateur 
(martin pêcheur) au-
dessus de l’aquarium

Test de l’effet de la 
perception du risque

Milinski & Heller 1978 Nature 275: 642-644
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• Le modèle est inadéquat

• Plusieurs variables sont ignorées

• Les animaux ont des contraintes

• Doivent faire de l’échantillonnage 
régulièrement

• Demandes en nutriments non-reliées à 
l’énergie

Discordance avec le 
modèle I
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• L’animal n’a pas évolué pour maximiser le 
taux de consommation de nourriture

• Maximisation de la surveillance des 
prédateurs

• Notre présupposition de départ est fausse: 
les animaux ne se comportent pas de façon 
optimale

• L’environnement change trop rapidement 
pour que l’évolution puisse suivre

Discordance avec le 
modèle II
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• Il y a des coûts et des bénéfices à toute 
stratégie d’alimentation

• Des modèles prédictifs de la stratégie la plus 
payante peuvent être formulés à partir des 
estimés des coûts et des bénéfices

Sommaire I
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• Les données des tests empiriques sont en 
accord qualitatif, mais pas toujours quantitatif

• Discordance quantitative utile pour 
découvrir les autres facteurs d’influence

• Accord qualitatif indique que les animaux 
emploient une stratégie approximativement 
optimale, mais il y a des raffinements à 
apporter au modèle ou à ses 
présuppositions

Sommaire II
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