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RESUME

L'écologie biocénotique est parvenue a un point
ou il faut tenter de préciser une nouvelle définition
du concept d'écosystéme, puis en dégager les consé-
quences au plan méthodologique. Par les hypothéses
qui sont discutées ici, il est proposé d'ouvrir le débat.

Comme tous les systémes biologiques, les écosys-
témes sont confrontés A des problémes de survie. Ils
possédent des mécanismes fonctionnels propres qui
conditionnent la fagon dont ils peuvent se maintenir
tout en se transformant. De tels mécanismes adapta-
tifs reléevent de ce que l'on appellera globalement,
dans une perspective évolutionniste, une « stratégie
cénotique ».

Selon Torganisation de 1'écosystéme considéré, deux
types au moins de stratégie cénotique pourrtaient
étre distingués, Le maintien des écosystémes pauvres
en espéces et a diversité spécifique faible dépendrait
directement de la survie de toutes les especes qui
en font partic. On émet I'hypothése que les chances
de survie d'un tel systtme sont d'autant plus grandes
que les populations essentielles du systéme sont davan-

tage capables d'adopter des stratégies démographiques
de type «r» et de produire rapidement des individus
génétiquement pouveaux. Il est proposé de désigner ce
type de stratégie cénotique par la lettre «i», premiére
lettre du mot individu.

Les écosystémes & richesse et diversité spécifiques

¢levées comprennent probablement, & de nombreux
niveaux de leur organisation, des espéces fonction-
nellement équivalentes, mais a potentialités évolutives
variées. Le maintien de tels écosystémes pourrait donc
dépendre d’une modification de structure spécifique,
rendue possible grace a linterchangeabilité de certaines
espéces qui pourraient remplir indifféremment une
méme fonction essentielle. 1! est donc proposé de
désigner ce type de stratégie cénotique par la lettre « s »,
premiére lettre du mot species.

Ces deux types de stratégie cénotique sont discutés,
dans une perspective évolutionniste, par rapport aux
caractéristiques structuro-fonctionnelies des écosystemes.
Les conséquences en sont tirées pour l'orientation des
recherches futures.

SUMMARY

Comments on the idea of ecosystem:
the concept of cenotic strategy

Biotic communities ecology appears to have reached
a point where further progress needs thorough exami-
nation of the ecosystem concept. By the hypothesis
presented here in a rather schematic form, the authors
only intend to open a debate ‘they hope to be useful.

Like all biological systems, ecosystems are challenged
with survivorship problems : they have their own func-
tioual mechanisms allowing them to persist in changing
environmenta! conditions. Such adaptive mechanisms
belong to that will be called, from an evolutionary
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point of view, “cenotic strategies”.

At least two kinds of “cenotic strategies” should be
distinguished, depending on ecosystem organization.
Persistence of ecosystems with few species and low
specific diversity should directly depend on the sur-
vivorship of all species belonging to them. For such
an ecosystem, the hypothesis is that more able are its
main populations to exhibit a r-strategy and to produce
quickly genetically news individuals, higher are its sur-
vival chances. This cenotic strategy will be then designed

wen

by the letter “i" the first of the word individual.
Ecosystems with high specific richness and diversity

INTRODUCTION

Le concept d’écosystéme justifie, sur le plan théo-
rique, les recherches synécologiques. Tel qu'il est
habituellement défini, il est intellectuellement trés
satisfaisant dans la mesure ou il trouve une place
logique dans les classements hiérarchiques des sys-
t¢mes biologiques, entre I¢ miveau des populations
et celui de la biosphére.

BOURLIERE et LAMOTTE (1967) ont donné de la
notion de biocénose — la communauté d’organismes
constitutive dun écosystéme — une définition qui
meérite d’étre reproduite in extenso : « Toute biocé-
nose stable repose sur un réseau d’interactions, entre
ses divers constituants d'une part, entre ceux-ci et
le milieu inorganique dans lequel elle se maintient,
d’autre part. C’est ce qui la différencie d’une simple
collection temporaire d’especes ou d'individus réunis
par le seul hasard des circonstances. C'est aussi ce
qui lui impose une certaine structure et, partant,
une physiologie particuliére. A ce titre une biocénose
constitue une sorte de super-organisme, en grande
partie indépendant des autres communautés biologi-
ques qui peuvent occuper des milieux géographiques
voisins ».

Il ressort de ce texte qu'unec biocénose et par
conséquent un écosystéme, posséde un certain carac-
tére d’individualité et doit se présenter comme une

probably include, at several organization levels, func-
tionally similar species showing nevertheless diversified
evolutive potentialities. Then, persistence of such eco-
systemns should depend on changes in taxonomic struc-
ture by permutability in the same niche of various
species. It is thus proposed to design this cenotic strategy
by the letter “s”, the first of the word species.

The two kinds of cenotic strategies are discussed
from an evolutionary point of view, in relation with the
structural an functional characteristics of ecosystems.
Consequences for orientation of future research are
pointed out.

entité concréte pouvant étre distinguée des autres
entités de méme nature. Caractérisé par une structure
et un fonctionnement qui lui sont propres, un écosys-
teme est ainsi congu comme un tout, c¢ dont témoi-
gne ’expression « super-organisme ».

Face 4 ce concept d’apparence solide et largement
vulgarisé, les chercheurs qui ont eu l'occasion de
participer a des recherches synécologiques ressentent
un certain malaise. Ils percoivent en effet une cer-
taine inadéquation entre la notion d’écosystéme telle
qu'elle est généralement comprise et les réalités
qu’elle est censée recouvrir.

La définition de Bourliére et Lamotte implique
qu'une étude d’écosystéme soit en quelque sorte i
la fois anatomique et physiologique : on analyserait
ainsi des « individus écosystémes » afin de dégager
les lois de leur organisation et de leur fonctionne-
ment. Cette orientation est en soi fondamentalement
bonne, mais en fait «la synécologie se heurte (...)

A

d’emblée a une difficulté fondamentale: ce qu’elle
doit étudier ne s’offre pas a elle comme une donnée
objective au sens ol l'animal en est une pour le
physiologiste. On ne met pas une biocénose en cage;
on peut a la rigueur circuler dedans, mais a certains
moments il peut étre bien difficile de savoir si I'on
s’y trouve encore ou si I'on en est déja sorti»

(BLANDIN, 1975).

Les écosystemes, en effet, ne sont pas nécessaire-
ment des individus clairement perceptibles, aisé-
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ment délimitables dans l'espace. D’entrée de jeu,
les recherches biocénotiques se trouvent le plus sou-
vent confrontées au double probléme de la définition
de ce qu'elles veulent embrasser et de la délimitation
précise de I'emplacement de leur objet.

Il y a la comme un paradoxe qu’itlustre cette réfle-
xion de von Bertalanffy dans son introduction a la
Théorie générale des Systémes : « un systeme écolo-
gique (...) est assez réel, comme nous pouvons désa-
gréablement le constater par exemple, quand le sys-
téme écologique est perturbé par la poliution (...).
Néanmoins, il ne s’agit pas d’objets soumis a la
perception ou Iobservation directe; ce sont des
constructions intellectuelles ». (von BERTALANFFY,
1973).

Ces « constructions intellectuelles » doivent en tout
cas étre représentatives des réalités objet des recher-
ches synécologiques et il faut donc définir des criteres
qui permettent d’en apprécier la validité (BLANDIN,
1975).

Il est certain que la démarche classiquement sui-
vie dans toute étude d’écosystéme vise a déterminer
un ensemble de grandeurs considérées a priori com-
me caractéristiques, puis, toutes valeurs mesurées ou
estimées, 4 reconstruire un modete fonctionne] dont
il est admis qu'il représente I'écosystéme, ou un
écosystéme moyen pris comme image du systeme
écologique concret étudi€.

Une telle démarche a sans doute été la seule
possible pendant un temps, mais a la lumiere de
Pexpérience, il mous parait évident que cette image
ne peut étre qu'une représentation tronquée: on ne
saurait s’en contenter sans risquer de perdre de vue
des problémes de biologie des écosystemes d'un
grand intérét. '

Les recherches sont guidées par les concepts qui
sont, 4 leur tour, modifiés par les découvertes : c’est
un enchainement ! L’écologie btocénotique est arrivée
au moment ou ii faut tenter de redéfinir le concept
d’écosystéme, puis dégager de cette tentative les
conséquences au plan méthodologique. Une telle ten-
tative doit faire Uobjet d'un débat: c'est précisé-
ment pourquoi nous n'avons pas hésité a donner 4
nos réflexions un caractére trés largement spéculatif.

1. —— QUELQUES GENERALITES
SUR LE CONCEPT DE SYSTEME :
NOTIONS DE <« STABILITE »
ET DE « STRATEGIE DE SURVIE »

Von BERTALANFFY (1973) définit trés simplement
un systeme comme <« un complexe d'éléments ep
interaction » et indique que son étude doit prendre
en considération le nombre et I'espéce de ses élé-
ments et les relations qui existent entre eux.

Une telle définition est volontairement large, pour
pouvoir s’appliquer 3 des systtmes de toute nature.
Ce que P'on sait du fonctionnement des systémes
biologiques permet d’élaborer une définition plus
précise indiquant déja la nature de certaines inte-
ractions, Un systéme biologique, quel que soit son
niveau — cellule, organisme pluri-cellulaire, popu-
lation... — peut étre en effet défini comme un « ar-
rangement d’éléments fonctiounels jouant chacun
son role en coordination avec les autres, grace aux
régulations assurées plus spécialement par certains
d’entre eux, de sorte que par ce réglage interne l'in-
tégrité de ['ensemble est maintenue et la possibilité
de remplir sa fonction dans un systéme d’ordre supé-
rieur (...) assurée », (BLANDIN, 1972).

Une définition de ce genre est en fait essentielle-
ment descriptive, mais elle permet de dégager quel-
ques notions importantes. En premier lieu il n'y a
de systéme, c’est évident, que comme ensemble d’élé-
ments : sa structure implique pluralité de constituants,
donc éventuellement hétérogénéité. En second lieu
ces €léments interagissent de telle sorte que lintégrité
de Iensemble est maintenue, du moins dans le cas
des systémes biologiques; cela signifie trés précisé-
ment permanence dans la durée, donc autoconserva-
tion : composition, structure et fonctionnement doi-
vent en conséquence étre étudiés avec I'idée impéra-
tive de comprendre comment ils assurent la conserva-
tion du systeme.

Ces considérations trouvent leur pleine signification
lorsque I’on pose le probleéme de I'existence des sys-
témes biologiques sous I'angle thermodynamique. II



394 P. BLANDIN, R. BARBAULT ET C. LECORDIER

ne s'agit plus de savoir senlement comment ils sont
faits et comment ils fonctionnent de Iintérieur, mais
aussi de comprendre ce qui, de I’extérieur, les rend
possibles.

On sait que le paradoxe des systémes biologiques
qui paraissent enfreindre le deuxiéme principe de la
Thermodynamique (*) n’est qu’apparent, depuis que
les thermodynamiciens, en particulier I. Prigogine,
ont développé la théorie des systémes irréversibles.
Celle-ci prévoit en effet I'existence de systémes ma-
tériels capables de se maintenir dans un état éloigné
de I'équilibre au sens du deuxiéme principe, & condi-
tion qu’ils soient constamment traversés par un flux
d’énergie (systémes ouverts dynamiques) : on dit alors
que de tels systémes sont en « état stationnaire entre-
tenu ». La théorie prévoit également qu'au sein d'un
tel systéme une structure spatiale peut apparaitre
(C'est-a-dirc une hétérogénéité de la répartition des
constituants) et enfin qu’il s’instaure au moins un
processus cyclique a lintérieur du systéme (Moro-
WITZ, 1968).

Ces résultats théoriques sont extrémement im-
portants pour la compréhension des systémes biolo-
giques; Morowitz les condense élégamment en écri-
vant: «the energy flow through a system acts to
organize that system » (MoROWITZ, 1968, p. 2). Les
systemes biologiques ne sont ainsi que des cas par-
ticuliers d’une catégorie de systémes parfaitement
définis — donc possibles — au plan thermodynami-
que. Ils sont particuliers en ce sens qu’ils sont for-
més de certains éléments chimiques et organisés en
composé€s qui leur sont propres, en ce sens aussi
qu’ils présentent des configurations qui auraient pu
étre tout autres, mais sont ce qu'elles sont parce
qu’ils ont eu une certaine histoire.

A ce niveau trés général, la compréhension des
systtmes biologiques n’est possible que si I'on déter-
mine & la fois les mécanismes qui en font des sys-
ttmes en état stationnaire emtretenu et les processus
historiques qui ont conduit i Iétablissement de ces
mécanismes.

(*) Un systtme isolé, c'est-d-dire n'échangeant ni matiére ni
énergie avec lenvironnement et tloigné de I'état d’équilibre,
gvolue de telle sorte que son entropic augmente,

La notion d'état stationnaire entretenu est évi-
demment indissociable de la notion de durée. Dans
un environnement concret toujours susceptible de
variations un systéme stationnaire ne peut exister,
donc durer, que s'il est capable de retrouver un
budget énergétique en équilibre lorsque ce dernier
a €t¢ troublé par une queiconque perturbation ex-
térieure : on dit alors qu'un tel systéme est stable.
Il est important de bien voir que la stabilité est moins
un ¢tat qu'une propriété fonctionnelle : la capacité
du systéme a revenir A4 un certain état d’équilibre
apres en avoir été éloigné. En conséquence deux
systemes peuvent étre en parfait état stationnaire
cotretenu, mais ne pas avoir la méme stabilité; si
I'un des systémes posséde des moyens de¢ retour a
I'équilibre moins efficaces que Iautre, il peut en
effet étre détruit plis facilement.

Ces quelques réflexions montrent que le concept
de stabilité est particuliérement intéressant dans une
optique comparative. Concrétement, étude de la
stabilit¢ d’un systme passe par linventaire de ses
moyens de stabilisation ou propriétés homéostatiques.
Si Ton néglige toute préoccupation évolutive, on
s'interrogera donc sur la fagon dont un systéme peut
revenir A son état stationnaire entretenu initial apres
en avoir été écarté, ce qui implique que cet état
puisse étre défini, par exemple par la mesure de quel-
ques « grandeurs d’état » bien choisies.

En ce qui concerne les systémes biologiques une
telle vision se révele rapidement trop limitative :
parce qu’ils ont une dimension historique, il faut que
celle-ci soit prise en compte pour que méme leurs
propriétés d’'un moment puissent €tre correctement
comprises. Il en résulte une transformation notable
de Ia notion de stabilité car les « moyens de stabi-
lisation » sont & comparer entre des systémes pour
lesquels e temps est orienté. En d’autres termes, la
comparaison des systémes biologiques au plan de
leur stabilité se pose dés maintenant en termes de
« survie » : a4 SUPpOSEr que ces systémes soient sou-
mis a des conditions qui non seulement fluctuent,
mais se modifient, il s’agit de savoir quels sont les
moyens grace auxquels ils résistent aux perturbations
nées de ces modifications.
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Il est clair que si la stabilité n’est pour un systéme
que le moyen de revenir a son état initial, elle
pourra ne pas suffire & assurer la survie du systéme
si les changements de ['environnement impliquent
un état stationnaire entretenu différent du précédent.
Dans ces conditions, un systéme ne peut survivre
en tant que systéme que s'il change. La capacité de
durer tout en se transformant constitue donc unc
propriété essentielle, distincte de la stabilité, qu'un
auteur anglo-saxon a proposé de ddésigner par le
terme de résilience (HOLLING, 1973). Selon Holling
en effet, 1a résilience scrait la capacité d'un systcme
a persister en tant que tel, donc en tant quensemble
de relations entre constituants, lors de changements
de facteurs du milieu entrainant des changements de
ses variables d’état.

Ainsi, plus la «résilience » d’un systéme serait
grande, plus celui-ci aurait de chances de survivre,
quitte 2 devenir différent. Cette paradoxale « conser-
vation par le changement » pourrait sans doute &tre
plus rigoureusement décrite en disant que, lors de
changements de lenvironnement, le maintien d'un
systéme en état stationnaire entretenu est d’autant
plus probable que le systéme cst davantage capable
de modifier ses caractéristiques initiales pour réaliser
un équilibre compatible avec les nouvelles conditions
de milieu.

Nous proposons de désigner par 'expression « stra-
tégie de survie », I'ensemble des moyens permettant
a un systéme biologique, quel qu’il soit, d’assurer
sa survie dans un environnement susceptible de se
transformer.

Un individu, par exemple, posséde des moyens,
variables selon son espece et selon son patrimoine
génétique, de s’adapter aux modifications de son
milieu; ces moyens, physiologiques et comportemen-
taux, constituent une stratégie que nous pouvons
appeler swratégie éthophysiologique.

Si le systéme considéré est une population, ses
moyens de survie sont relatifs & la maniére dont sont
renouvelés les individus qui la composent, d’ou
I'expression maintenant couramment employée de
stratégie démographique (cf. BARBAULT, 1976),

Dans Ie méme ordre d’idées, nous pensons gu'un

écosystéme, systéme biologique, est €galement con-
fronté & des problémes de survie et que cette survie
n'est pas nécessairement la simple somme des sur-
vies des populations qui le composent, L’écosystéme,
nous y reviendrons, posséde ses propres mécanismes
fonctionnels qui conditionnent la fagcon dont il peut
éventuellement se maintenir tout en se transformant.
Nous considérons donc qu’au niveau des écosystemes
en tant que tels existent des mécanismes leur per-
mettant de s’adapter aux transformations du milieu,
méeanismes que nous proposons de désigner globa-
lement par l'expression « stratégie cénotique ».

Une telle notion recouvre probablement des phé-
noménes trés variés, mais il nous parait possible de
définir dés maintenant deux types fondamentaux
de stratégies cénotiques dont on devrait pouveir
déceler l'existence. Aprés les avoir caractérisés de
facon purement théorique, nous allons en effet mon-
trer qu’ils doivent étre nécessairement associ¢és a des
propriétés structurales et fonctionnelles précises.
Mettre ces propriétés en ‘évidence devrait ainsi per-
mettre de définir les types stratégiques des écosys-
temes analysés, a condition évidemment que les
études biocénotiques soient conduites selon des

N

méthodes adaptées a cette nouvelle probiématique.

II. — LES DEUX TYPES FONDAMENTAUX
DE STRATEGIES CENOTIQUES

Toutes les représentations classiques soulignent la
structure compartimentée des écosystémes actuels;
constituants chimiques et énergie passent de compar-
timent ¢n compartiment, I'énergie étant finalement
dissipée en chaleur tandis que les éléments chimiques
sont recyclés, aprés un séjour dans I'environnement,
sous forme de composés minéraux; ce passage obli-
gatoire fait qu'une biocénose n’est jamais a propre-
ment parler un systétme «en soi » avec des cycles
exclusivement internes. Au plan thermodynamique
c’est 'ensemble biocénose et environnement physico-
chimique qui forme un systéme fonctionnel. Encore
faut-il souligner que certains cycles ne se réalisent
qu’'a I’échelle du globe terrestre (cycles atmosphéri-
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ques et océaniques, cycle de 1'eau) : reconnaitre un
écosystéme local ce n'est pas repérer une entité rigou-
reusement autonome, c'est-a-dire dont tous les cycles
entretenus par le flux d’énergie seraient rigoureuse-
ment internes, c'est simplement reconnaitre que la
Biosphére présente localement un type particulier
d’organisation.

Les différences entre écosystémes ne portent pas
sur la nature des compartiments généraux désignés
par les termes « producteurs primaires », « CONsom-
mateurs », « décomposeurs », mais sur Ja nature et
le nombre des populations distinctes qui entrent dans
ces différents compartiments ainsi que sur la quantité
d’individus de chacunc de ces populations effective-
ment présente dans le systéme a un moment donné.

Un écosysteme doit donc &tre caractérisé par sa
richesse spécifique, nombre des especes différentes
constituant le systéme, par sa diversité, indice qui
rend compte de I'abondance relative de ces espéces
et, bien entendu, par la densité de ses peuplements.
L'indice de diversité le plus couramment utilisé est
l'indice de Shannon (D = —ZXp;log.p;). Pour un
nombre d’espéces donné, la diversité est maximale
lorsqu’elles sont toutes représentées par des popula-
tions de méme effectif.

Retenons pour linstant que deux écosystémes
peuvent avoir méme richesse spécifique (avec éven-
tuellement la méme composition spécifique) et méme
densité tout en ayant des diversités trés différentes,
ce qui traduit trés probablement l'existence d’organi-
sations fonctionnelles distinctes: les voies majeures
de transfert de matiére et d’énergie sont pcu nom-
breuses dans un écosystéme a faible diversité spéci-
fique, au contraire de ce qui se passe sans doute
dans un écosystéme a diversité élevée.

Nonobstant la densité de peuplement, il existe
donc deux types extrémes d’écosystémes, le premier
caractérisé 2 la fois par une grande richesse spéci-
fique et une diversité élevée, éventuellement maxi-
male, le second par une grande pauvreté spécifique
et une diversité trés faible. A la limite on pourrait
imaginer un écosysttme ou chaque compartiment
fonctionnel indispensable ne serait occupé que par
une population d’une seule espéce. Une telle voie de

rétlexion, bien que totalement spéculative, permettrait
de poser en termes clairs le probleme de ce que
furent les premiers états de la Biosphere. Ce qu’il
importe de voir ici, c’est que la survie de ces deux
types d’écosystemes peut étre assurée par des moyens
tres différents.

Les écosystémes réels se rapprochent plus ou
moins de 'uin de ces deux types cependant que,
bien entendu, tous les cas intermédiaires doivent
étre possibles a priori. 1l convient de remarquer que
les écosystémes se rapprochant du premier type se
rencontrent dans les régions ol la quantité annuelle
d’énergic par unit¢ de surface est grande et le flux
d’énergie assez constant, tandis que ceux qui appar-
tiennent plutdt au second se trouvent dans les régions
recevant au total moins d’¢nergic par unité de sur-
face, le flux d’énergie présentant lui-méme de grandes
variations au cours du temps. Les systtmes du
deuxiéme type peuvent aussi exister, semble-t-il, dés
que certaines caractéristiques de I’environnement pré-
sentent des valeurs extrémes ou des variations rapides
de grande amplitude,

A) Stratégie cénotique de type « I ».

Considérons pour commencer le cas d'un écosys-
téme pauvre en espéces et a trés faible diversité : ses
compartiments fonctionnels fondamentaux sont occu-
pés par un petit nombre d’especes différentes parmi
lesquelles I'vne prédomine trés ncttement. Les voies
majeures de circulation de matiére et d’éncrgie sont
par conséquent trés simples et ne concernent prati-
guement qu’une espéce a chaque étape. Nous pou-
vons méme imaginer, comme nous le faisions plus
haut, qu’il n’y ait qu’une espéce par compartiment
fonctionnel.

Le milieu peut se modifier au point de dépasser
les simples moyens de stabilisation de 1'écosystéme :
si I'une quelconque des especes principales ne peut
se transformer suffisamment et survivre, c’est tout
I’écosystéme qui risque de s’effondrer. En fait, la
survie d'un tel écosystéme dépend directement de la
survie de toutes les especes qui en font partie, donc
essentiellement de leurs stratégies démographiques.
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La perpétuation d'un écosysteme dans ce type de
conditions est liée & I'existence d’especes capables de
transformation éventuellement rapide qui, donc, puis-
sent se reproduire abondamment de facon a augmen-
ter les chances de fabrication de génotypes individucls
nouveaux. On peut ainsi penser que les chances de
survie d’'un écosystéme a faible diversité spécifique
sont d’autant plus grandes que les populations essen-
tielles du systéme sont davantage capables d’adopter
des stratégies démographiques de type r. En d’autres
termes, la survie du systéme est directement li€e
3 la capacité de ces populations a produire des
individus génétiquement nouveaux susceptibles de se
reproduire dans de nouvelles conditions de¢ milieu
et d'assurer la pérennité de la lignée initiale. Clest
pourquoi nous proposons de désigner ce type de
stratégie cénotique par la lettre i, premiere lettre
du mot individu.

Il reste évident qu'un écosysteéme de ce type peut
comprendre des populations a stratégies démogra-
phiques de type K et ce d'autant plus que son
environnement sera plus longtemps resté le méme.
Ces populations auront toutefois des chances de
survie réduites en cas de modifications importantes
du milicu, 3 moins qu'elles ne puissent modifier
rapidement leurs stratégies démographiques ou
qu'elles aient acquis des stratégies étho-physiologi-
ques suffisamment élaborées pour permettre aux indi-
vidus de survivre dans des conditions extrémes sinon
nouvelles (cf. BARBAULT, 1975; GRENOT, 1975).

B) Straiégie cénotique de type « s ».

Nous venons d’envisager le cas d’écosystémes oul
chaque fonction de base est remplie par une seule
espéce ; ces écosystémes ne peuvent changer que si
ces espéces le peuvent également, car ils ne disposent
pas d’espéces « de rechange » susceptibles de rem-
placer les espéces fondamentales dans de nouvelles
conditions de milieu.

Postuler 'existence possible d’espéces de rechange
ne va pas sans difficultés. On admet en effet bien
souvent qu'a une espéce donnée correspond une

« miche » particuliere, donc une fonction précise
dans un écosystéme, La coexistence dans un écosys-
teme de deux espéces remplissant exactement la
méme fonction parait par 1a difficile a concevoir.
Sans aller jusque la, nous admettrons qu’il peut y
avoir, jusqu’a un certain degré, recouvrement des
fonctions remplies par deux especes (Copy, 1974;
Pi1aNks, 1974). Plus précisément nous pensons que
lorsque deux espéces sont capables de remplir une
méme fonction dans un écosystéme, leur coexistence
n’est possible que si cette fonction, & un moment
donné, n’est accomplie que par l'une des deux,
l'autre se cantonnant alors dans un rdle différent.
A supposer que, pour une quelconque raison, la
premiére vienne a disparaitre, la seconde pourra
des lors la remplacer, dans Iaccomplissement de sa
fonction (de tels cas de « séparation écologique »
sont bien connus chez les Oiseaux : cf. Lack, 1968;
DiaMoND, 1973), Nous reviendrons plus loin sur
les conséquences ¢ventuelles d'un tel phénomene,
notamment au plan structural.

Ce que nous voulons faire ressortir pour le mo-
ment, c’est 'existence possible, au sein d'un écosys-
teme, d’une certaine redondance fonctionnelle. Cela
nous parait en effet posible a condition d’admettre
le caractére potentiel de cette redondance: s’il y a
dans le systéme deux espéces capables de remplir une
méme fonction, celle-¢i, 3 un moment et en un lieu
donnés, n'est remplie que par une seule dentre
elles. Une telle « souplesse fonctionnelle » de cer-
taines espéces face au prebleme de la concurrence
interspécifique est une propriété fondamentale : elle
change de fagon radicale les conclusions habituelle-
ment tirées de schémas « mécanistes » d’interactions
compétitives qui ont conduit au concept d’exclusion
compétitive, « concept de laboratoire ».

Si I'on retient cette notion, on voit qu’un écosys-
téme a redondance potenticlle tres faible ou, a la
limite, nullc présente nécessairement une stratégie
cénotique de type < i ».

Considérons alors un écosystéme a richesse et
diversité spécifique élevées et supposons que cela
témoigne de Uexistence d’'une redondance potentielle
forte. Au cas ol I’environnement viendrait & se trans-
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former considérablement, le maintien d’un systéme
fonctionnel serait possible méme st des especes
importantes étaient appelées a disparaitre, pour peu
gqu'il existe des espéces de rechange capables de
survivre dans de nouvelles conditions, soit qu'elles
s’y révelent préadaptées, soit qu'elles puissent se
modifier en augmentant leurs moyens de produire
des individus génétiquement nouveaux comme dans
le cas précédent. Ce qu’il convient de remarquer,
c’est que cette derniére solution ne présente pas le
caractere de nécessité qu’elle avait dans le cas d'une
stratégie cénotique de type «i». La liaison entre
survie de I'écosystéme et comportements démogra-
phiques précis des espcces n'est plus directe : la
survie de ’écosystéme est possible parce qu’il contient
des especes capables de jouer en son sein des
roles équivalents du fait de leurs capacités adapta-
tives différentes.

Dans le cas d'une stratégie cénotique de type « i »,
la survie du systéme est liée directement a la richesse
génétique existante et a la capacité de diversification
génétique des populations qui le composent; dans Ie
deuxie¢me cas, elle ne dépend directement que de la
redondance potentielle du systéme qui s’exprime au
travers de sa richesse spécifique. Nous proposons
donc de désigner ce type de stratégic cénotique par
la lettre « s », premiére lettre du mot species.

1II. — TYPES DE STRATEGIES CENOTIQUES
ET CARACTERISTIQUES
STRUCTURO-FONCTIONNELLES DES ECOSYSTEMES

Un écosystéme a stratégie cénotique de type «i»
posséde, nous I'avons dit, une redondance potentielle
trés faible : les espéces indispensables 3 son fonc-
tionnement doivent étr¢ préscntes ¢nsemble partout
ou il existe. Par conséquent un tel systéme doit
présenter une grande uniformité, Nous entendons par
14 que dans toute son étendue, le systéme s¢ présente
en principe avec la méme composition spécifique,
le méme arrangement spatial et temporel des popu-

lations, des différences locales n’étant dues qu’a des
modifications, elles aussi locales ou épisodiques, de
U'environnement, c'est-a-dire 2 des causes extrinse-
ques.

N

Nous préférons le terme d'uniformité i celui
d’homogénéité, qui est malheureusement trop couram-
ment employé; ce dernier a en effet une signification
thermodynamique précise et est utilisé pour définir
I'état atteint par un systéme matériel isolé évoluant
selon le deuxiéme principe. Par définition, un sys-
teme biologique maintenu loin de I'état d’équilibre
au sens de ce principe, ne peut étre homogeéne : il
posséde une certaine organisation, dont peut rendre
compte le concept de forme.

il faut souligner que l'uniformité d’un systéme a
stratégie de type «i» doit étre comprise comme unc
propriété intrinséque qui ne peut s’exprimer parfai-
tement que si le contexte abiotique est lui-méme
parfaitement uniforme. Une telle condition n’étant
réalisée que trés rarement, les écosystémes de ce
type présentent le plus souvent une certaine varia-
bilité structurale due a des causes extrinséques, liées
par exemple a la nature du sous-sol et 4 la topo-
graphie. Cette remarque est importante, car nous
allons voir que les écosystémes a stratégie de type
« s » doivent présenter également une certaine diver-
sité structurale, mais cette fois pour des causes
intrinséques.

Nous avons vu que de tels écosystémes s¢ carac-
térisent par ['existence d’une ccrtaine redondance
fonctionnelle, c’est-a-dire par le fait qu'ils comportent
des espéces capables de remplir les mémes fonctions,
situation qui n’est possible que si cette redondance
est seulement potenticlle, c¢’est-a-dire si ces espéces
n’entrent pas en compétition effective (dans la mesure
ol 'on admettrait que la compétition entraine néces-
sairement ’exclusion).

Dcux solutions peuvent étre envisagées. Dans un
premier cas deux c¢spéces potentiellement redondantes
coexistent dans l'espace et dans le temps; nous
avons vu plus haut qu’elles doivent nécessairement
se cantonner dans des fonctions distinctes corres-
pondant aux partie non chevauchantes de leurs
ipotentialités fonctionnelles (spécialisation alimen-
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taire par exemple) (*). Dans un second cas la coexis-
tence est évitée, soit spatialement, soit temporelle-
ment; & Péchelle de Pécosystéme tout entier, cela
doit se traduire par une organisation en mosaique
spatiotemporelle, S'il en est ainsi, un écosystéme 2
stratégic de type « s » devrait se présenter comnme un
ensemble de sous-systémes a organisation génerale
analogue, mais ol une méme fonction ccologique
scrait remplie par des especes distinctes.

En fait, il est possible que les deux types de solu-
tion soient utilisés conjointement: en considérant
deux espéces A et B partiellement redondantes, on
rencontrera certains éléments de la mosaique ol A
sera dominante, mais oit B se¢ trouvera égalecment
en plus petit nombre et remplira une fonction acces-
soire, tandis que ce sera le contraire dans d’autres
éléments de la mosaique. Si nous considérons non
plus deux, mais plusicurs espéces formant une série
que l'on pourrait dirc redondante de proche en
proche, nous pouvons concevoir leur coexistence
spatio-temporelle a condition qu'elles se distribuent
entre fonctions non recouvrantes. Il faut alors conce-
voir lexistence d’une hiérarchie dans les fonctions,
I'une étant essentielle pour le fonctionement d’en-
semble de ’écosystéme ct les autres de plus en plus
accessoires. Cela signifie que la fonction principale
correspond 2 un flux de matiere ¢t d’¢nergie relati-
vement important et les autres & des flux de moins
en moins considérables, Pour peu que les différentes
espéces considérées soient comparables quant a leurs
productions individuelles, ces différences entre flux
devraient se refléter au niveau des abondances pour
lesquelles on devrait donc observer des hiérarchies
non quelcongues. Il est possible qu’il y ait 1a une
justification des distributions d’abondances s’ajustant
3 des lois mathématiques qui ont été décelées dans
un certain nombre de cas. Le concept de nomo-
cénose, qui a été introduit récemment (DAGET,
LECORDIER et LEVEQUE, 1972), aurait ainsi un
fondement véritablement biologique.

{*) En variante de ce cas, il est possible que Ies especes
potentiellement concurrentes ne soient pas limitées par la
ressoUrce commune Mmais palr upe autre ressource ou par la
prédation ou par le parasitisme (hypothése de PAINE, 1966;
HAIRSTON et al., 1960).

IV. — STRATEGIES CENQTIQUES ET EVOLUTION

Nous avons décrit deux types fondamentaux de
stratégies cénotiques en nous plagant dans unc opti-
que e¢n quelque sorte prévisionnelle. Nous avons
considéré en effet les moyens dont peuvent disposer
des écosysteémes pour survivie dans un milieu en
transformation, mais il convient de se demander
comment ces moyens ont pu &tre acquis au cours
de I'évolution de la Biosphere.

La conception thermodynamique des systémes
biologiques, nous I'avons vu, permet de les considérer
comme une classe particulitre de systémes en état
stationnaire entretenu. L’évolution biologique est
donc le prolongement d’une évolution physigue pen-
dant laquelle de tels systemes ont pu se former,
chacun durant autant que le lui permettaient ses
capacités homéostatiques. Des processus qualifiables
de biologiques ne sont apparus que lorsque certains
de ces systémes ont manifesté des propriétés d’auto-
reproduction. Le plan des seuls mécanismes homéo-
statiques a alors ét¢ dépass¢ : auparavant la compa-
raison des systémes ne pouvait étre faite qu’en termes
de « durée différencielle », tandis gu’a partir du
moment ol certains d’entre eux sont devenus capa-
bles d’autoreproduction, ¢’est véritablement le champ
des stratégics démographiques et cénotiques qui s’est
ouvert,

Il importe de souligner que l'origine de la vie,
pour employer cette expression classique, doit étre
congue comme Ja réalisation, au sein de systémes
stationnaires purement physico-chimiques, d’ensem-
‘bles simultanément organisés en populations et
en écosystémes selon des processus indissociables.
Nous n¢ spéculerons pas davantage sur ce qu'ont pu
étre ces premieres étapes de la Biosphére, mais nous
admettrons simplement que les premiers écosystemes
ne devaient bien évidemment comprendre qu’un trés
petit nombre d’espéces a fonctions distinctes. Leurs
stratégies cénotiques étaient par conséquent directe-
ment dépendantes des stratégies démographiques de
ces populations, donc de type «i».
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Les stratégies cénotiques de type «s» n’ont pu étre
acquises qu’ultérienrement puisqu’elles impliquent
une notable diversification des espéces. Le probieme
se pose dailleurs différemment suivant que l'on
considere des populations ayant ou non acquis la
reproduction sexuée. Nous ne raisonnerons que sur
les cas ou cette étape évolutive majeure a été fran-
chie. La constitution d’écosystemes & stratégie céno-
tique de type « s » se pose alors dans les termes sui-
vants : ou bien la diversification des espéces — la
spéciation — s’est faite au sein d'un écosysteme qui
est ainsi devenn progressivement plus complexe, ou
bien les especes potentiellement redondantes consti-
tutives d’un écosysteme a stratégie «s» se sont
réalisées indépendamment, donc par fragmentation
d’espéces ancestrales et spéciation allopatrique dans
des dcosystemes nécessairement distinets.

Ceci montre comment se pose trés précisement le
probléme des mécanismes de la spéciation de type
cladogénétique. Si une population qui constituait
une seule communauté de reproduction en donne
deux, il faut qu’il n’y ait aucun échange génétique
entre celles-ci, mais ii faut aussi que ces deux popu-
lations continuent d’appartenir chacune & un écosys-
téme assurant son entretien. Une chose parait cer-
taine : deux espéces ne peuvent pas se former 2
partir d'une seule si un isolement génétique n’est pas
assuré; par conséquent, 4 un moment ou a un autre,
une ségrégation est nécessaire. Une spéciation clado-
génétique sympatrique, au sens absolu du terme,
est donc impossible. Il reste a savoir si elle est encore
impossible en accordant au concept de sympatrie
une signification moins rigoureuse : si nous appelons
sympatriques les populations vivant dans un méme
écosystéme, celui-ci étant spatialement continu, des
sous-populations génétiquement isolées peuvent-elles
se former au sein de cet écosysteme ?

Dans le cadre d'un écosysteme 3 stratégie de type
«i», continu et spatialement uniforme, systéme
structuralement simple, il est évidemment impossi-
ble que des sous-populations de méme espéce généti-
quement isolées puissent se constituer: cela n’est
possible que si P'écosysteme se fragmente. Cependant,
si son étendue est suffisante, il se peut qu’apparaisse
une organisation de type clinal intéressant plus ou

moins profondément diverses espéces: aux deux
extrémités d’un cline peuvent se former des sous-
populations génétiquement différentes si la vitesse de
circulation du matériel génétique, de proche ¢n pro-
che, ne permet pas de compenser des divergences
dues a des contextes sélectifs différents (ceci s’appli-
querait difficilement aux espeéces a stratégie démo-
graphique de type « r », colonisatrices par excellence,
qui possedent des mécanismes de propagation).

En dehors de ce cas, si les écosystémes primitifs
étaient A stratégie de type «i», la diversification
spécifigue n’a pu s’installer qu’au sein d’une diversifi-
cation d’'¢cosystémes spatialement séparés. Il a pu
ainsi se constituer progressivement des populations
fonctionnellement homologues, mais formant de purs
isolats génétiques, donc des espéces qui, si elles se
trouvaient dans un méme €cosystéme, seraient fonc-
tionneliement redondantes, tout en ayant des poten-
tialités adaptatives distinctes.

A tout bien considérer, le processus que nous ve-
nons de décrire représente la facon dont la Biosphere,
en tant quécosysteme global, a pu acquérir une
stratégie générale analogue au type «s », par diver-
sification des écosystémes locaux. A une autre échel-
le, des processus de méme nature ont pu permettre
la réalisation d’écosystémes locaux de méme type
stratégique. En effet la seule vraie question gui sous-
tend cette discussion est celle~ci : quelle est Ja « sépa-
ration » minimale devant exister entre deux popula-
tions d’une méme espéce pour quiil n'y ait plus
d’¢changes de matériel génétique entre elles ?

Les processus de spéciation qui ont pu étre claire-
ment compris jusqu’ici ont nécessité des barriéres
géographiques de grande ampleur: bras de mer,
glacters, chaines de montagnes. En conséquence, les
biologistes s’étonnent généralement de la multiplicité
des espéces présentes dans des €cosystémes continus
comme certaines grandes foréts ombrophiles: la
spéciation dans ces régions reste & comprendre. En
recherchant des phénoménes qui auraient pu provo-
quer la fragmentation de ces foréts en systémes suffi-
samment éloignés pour permettre la formation d'iso-
lats génétiques, divers auteurs ont développé la no-
tion de « refuges forestiers » dont la formation se-
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rait liée & d’importantes variations climatiques (HAF-
FER, 1969; Mavr, 1969; VUILLEUMIER, 1970;
BrOwN et al., 1974). Nous pensons qu’il y a 12 une
voie de recherche qui déja s’annonce fructueuse,
mais aussi qu’il n’est peut-éire pas nécessaire de faire
systématiquement appel a des phénoménes d’une telle
ampleur pour expliquer I'importante spéciation et les
répartitions en mosaique au sein de tels écosystemes.

Si les écosystémes primitifs €taient a stratégie de
type «i», des ébauches d’écosystémes plus com-
plexes n’ont pu se faire que par juxtaposition de
tels écosystémes primitifs : pour les raisons déja
évoquées, la diversification spécifique n’a pu étre
initialement interne. L’organisation en mosaique ne
nous parait donc pas étre une propriété progressive-
ment acquise par certains écosystémes, mais une
condition de leur formation. Toutefois et cela nous
semble extrémement important, il est probable que
I’évolution ultérieure ne peut qu’accentuer cette ca-
ractéristique structurale. La juxtaposition d’éléments
écologiques a structures fonctionnelles analogues met
en présence des populations potenticllement redon-
dantes qui, nous I’avons vu, ou bien tendent a s’exclu-
re spatialement (distributions parapatriques), ou bien
coexistent en se répartissant des fonctions hiérarchi-
sées. Par conséquent, au moins dans certains cas,
un dispositif en mosaique peut s’instaurer lorsque
des écosystémes, a compositions spécifliques au
moins en partie différentes, viennent en contact, a
condition qu’ils soient évidemment adaptés de fagon
équivalente aux facteurs locaux.

I est clair que la structure en mosaique peut
constituer un « avantage sélectif », si les différents
éléments sont formés de populations a potentialités
adaptatives variées (cf. DEN BOER, 1970) : ie chemin
qui conduit a ladoption d’une stratégie de type
« § » est pris.

N

Considérons, de fagon théorique et a la limite
caricaturale, un élément de mosaique que nous pour-
rions appeler parfait : toutes les fonctions écologiques
y sont remplies par des espéces différentes des espé-
ces présentes dans les éléments voisins. Un tel €lé-
ment fonctionne de fagon autonome, en ce sens que
'énergie y pénétre exclusivement sous forme lumi-

neuse et en ressort exclusivement sous forme de
chaleur. Ses dimensions étant limitées, les popula-
tions qui le constituent seront eiles-mémes d’effec-
tifs limités. Pour les individus d’une espéce a capa-
cités de déplacement réduites, cela signifie que la
probabilité d’atteindre un élément de mosaique iden-
tique peut étre éventuellement trés faible : ils vont
donc former une population génétiquement isolée des
autres populations de }a méme espéce. Dans ces con-
ditions, il est togique de penser que la sélection nor-
mative peut renforcer les mécanismes évitant la dis-
persion des individus, Les effectifs étant nécessaire-
ment réduits pour des raisons trophiquées évidentes,
elie peut également, par le jeu de la sélection densité-
dépendante, conduire la population vers une stratégie
démographique de type < K », conformément a la
théorie de Mac ARTHUR (1962): peu de dépenses
énergétiques sont consacrées a la reproduction, mais
celle-ci est rendue plus siire (réduction du « gaspil-
lage », angmentation de l'efficacité — cf. Mac Ar-
THUR et WiILsoN, 1967; Pi1aNKa, 1970).

Tout cect montre que si un ensemble écologique
se trouve constitué initialement selon une structure
en mosaique, éventuellement de facon fortuite, celle-
ci se trouvera trés probablement renforcée progressi-
vement, en particulier du fait des exclusions spatiales
par compétition. Pour certaines especes au moins,
'existence en populations disjointes, dans des ¢lé-
ments de mosaique éloignés d’une distance supé-
rieure aux capacités de déplacement des individus,
pourrait entrainer une diminution de ces capacités
et Fadoption d’une stratégie démographique de type
« K », Effectifs réduits et isolement génétique appa-
raissent ainsi, du moins pour certaines especes, com-
me des conséquences normales de I'évolution globale
de l'ensemble écologique considéré. Les conditions
sont donc réunies pour qu’éventuellement des diver-
gences génétiques rapides s’installent entre popula-
tions, ne serait-ce que du fait de la fragmentation
rapide -en isolats génétiques d'effectifs réduits qui
favorise des phénomenes du type « effet fondateur ».

Chaque élément de mosaique « parfait » de notre
hypothése schématique constituant une unité auto-
nome sur le plan énergétique, son éventuelle survie,
en cas de transformation importante de I'environne-
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ment représente en quelque sorte un probléme in-
terne s’il est largement séparé des autres éléments
identiques. Par comparaison avec I'ensemble du sys-
teme dont elle fait partie, cette unité autonome est a
faibles richesse et diversité spécifiques. En consé-
quence sa stratégie propre est plus probablement
de type «i», c'est-a~dire directement dépendante
des stratégies démographiques des populations qui
la composent. Nous avons vu que, pour certaines
d’entre elles au moins, ces stratégies doivent Etre
de type « K». Ce type de stratégie démographique
comporte deux volets : la population ne produit qu'un
petit nombre d'individus nouveaux, mais les chances
de survie de ceux-ci sont plus €levées; en d’autres
termes les stratégies étho-physiologiques individuelles
sont plus efficaces, les moyens de stabilisation sont
accrus. Ces deux aspects ne sont pas nécessairement
liés. L’évolution est « opportuniste » (SiMPsoN, 1951);
un perfectionnement de la stratégie étho-physiclogi-
que peut n’étre réalisé que parce que l'espéce est
confrontée & un environnement trés « perturbant ».
En milieu équatorial humide ce n’est pas le cas et
il est possible que bon nombre d’espéces n’aient ac-
quis que le premier volet de la stratégie «K», a
savoir la reproduction quantitativement faibie, pour
les raisons déja évoquées. Il s’agit alors d’espéces
peu armées face a d’éventuelles perturbations im-
portantes : les stratégies étho-physiologiques peu af-
finées rendent les individus fragiles, les effectifs et la
reproduction faibles entrainent une médiocre diversité
génétique, d’olt des chances moindres pour les popu-
lations de contenir des variants mieux adaptés aux
conditions nouvelles. L’élément de mosaique, direc-
tement dépendant des stratégies de chacune des po-
pulations composantes, risque ainsi d’étre trés fragile.

Il y a donc une contradiction entre la tendance
de ['écosystéme 4 s’organiser en une mosaique diver-
sifiée et le fait que chaque élément de mosaique ris-
que d’étre d’autant plus fragile qu’il est plus différent
des autres. Cecit doit avoir deux conséquences. En
premier lieu de tels systémes auront d’autant plus
de chances d’exister que leur environnement sera
moins variable, cycliquement ou non: c’est le cas
des régions équatoriales humides. En second lieu,

la structure réelle de tels écosystémes doit étre plu-
t0t un « compromis ».

Ce compromis peut apparaitre & différents niveaux.
I1 est tout d’abord possible que de nombreuses es-
peces soient capables de changer de stratégie démo-
graphique : utilisant une stratégic de type «Ko»
tant que le milieu reste trés constant, elles passeraient
trés rapidement & une stratégie de type «r» en cas
de perturbation. Toutefois, une stratégie «r» ne
pourra accroitre les chances de survie que si elle
permet une rapide diversification par accélération
du brassage génétique. Cela risquerait de rester sans
effet dans des populations rigoureusement isolées et
a effectif initial treés faible. Un second niveau de com-
promis apparait donc indispensable. Nous avons en
effet raisonné sur des éléments de mosaique par-
faits, par souci de clarté. Il est en fait beaucoup plus
probable que la plupart des espéces puissent exister
dans plusieurs types d’éléments de mosaique, de
sorte que chacun d’eux dispose,' a son échelle, d’une
certaine redondance potentielle : dans chaque élé-
ment on pourra donc trouver plusieurs espéces capa-
bles de reruplir la méme fonction, mais dont la coexis-
tence implique, entre elles, la répartition de fonctions
distinctes. Nous rencontrons ainsi de nouveau Ja no-
tion de groupes d’espéces distribuées selon une hiérar-
chie de fonctions-et nous trouvens ici une interpré-
tation complémentaire de l'existence de ces groupes
(nomocénoses).

Dans ces conditions certaines espéces pourront
avoir leurs populations en continuité sur d’assez
grandes étendues; le brassage génétique concernant
alors des effectifs importants pourrait conduire 3 une
diversification plus efficace.

Il ressort de ces considérations que les deux types
de stratégies cénotiques que nous avons décrits, cor-
respondent a des solutions évolutives distinctes; cel-
les-ci ne s’excluent pas pour autant et il est probable
que la plupart des écosystémes concrets présentent
des stratégies intermédiaires. Nous avons considéré
que la stratégie «i>» constitue une solution primitive,
mais au seul sens de « premiére dans le temps ». En
effet, suivant les caractéristiques générales du flux
d’énergie arrivant dans une région donnée, ou bien



LE CONCEPT DE STRATEGIE CENOTIQUE 403

une stratégie «i» a été conservée, mais éventuelle-
ment perfectionnée, ou bien la voie conduisant a la
stratégie « s» a été empruntée et poursuivie.

I} semble que les stratégies « i » soient conservées
essentiellement dans les régions du globe ol les fac-
teurs du milieu présentent des fluctuations de grande
amplitude et particuliérement dans les zones ol la
quantité annuelle d’énergie solaire reque est faible.
De telles variations des conditions de milieu se ren-
conirent aussi dans des régions gravement perturbées
(pollution, déforestation, etc., cf. Opum, 1973).

Les transferts trophiques, au sein des écosystémes,
se réalisent au moyen d’un certain nombre d’étapes
majeures qui apparaissent dans tous les schémas
fonctionnels classiques. On sait que ces transferts
se font avec des rendements faibles: en général
seule une petite fraction de la biomasse consommée
par une espéce est utilisée a4 un accroissement
effectif de sa propre biomasse, que ce soit par pro-
duction de croissance ou par production de repro-
duction. Considérons alors la quantité d'énergie
regue par unité de surface et par unité de temps
dans un quelcongue écosysteme: elle peut é&tre
partagée en un certain nombre de voies trophiques
distinctes, c’est-a-dire comprenant a chaque étape
des populations d’espéces différentes. Le nombre de
ces voies dépend trés certainement de cette quantité
d’énergie en ce sens qu'il ne doit pas pouvoir dé-
passer une valeur maximale. Les rendements des
transferts étant trés faibles au-dela d’un cettain nom-
bre de voies distinctes, la probabilité pour qu’elles
fonctionnent d’un bout & lautre de la chaine tro-
phique deviendrait trés faible. Cela signifie & terme
la disparition des espéces en bout de chaine avec,
éventuellement un déréplage du fonctionnement de
I'écosystéme.

L’évolution d’un écosysteéme doit ainsi se faire par
le biais d’'un compromis entre deux tendances con-
tradictoires : multiplier les voies trophiques, c’est-a-
dire acquérir une structure fonctionnelle redondante
avec ce que cela comporte d’avantages (stratégie
«s») et, néanmoins, ne pas trop augmenter leur
nombre dans la mesure ol cela peut conduire a un
manvais fonctionnement.

Le niveau du compromis, c’est-d-dire le nombre
de voies distinctes réalisées dépend par conséquent
de la quantité d’énergie disponible. Plus celle-ci est
grande, plus ce nombre peut étre élevé : nous avons
ainsi une justification théorique supplémentaire de
la grande richesse spécifique de nombreux écosys-
temes des zones chaudes. Corrélativement, les éco-
systémes fonctionnant a de hautes latitudes ne peu-
vent avoir qu'un mnombre comparativement réduit
de voies trophiques distinctes. Leurs espéces réduites
a un petit nombre, ces écosystémes conservent né-
cessairement une stratégie «1».

Ces considérations nous conduisent & réfléchir sur
la notion de maturation, utilisée par exemple par
MARGALEF (1963). Ce concept contient I'idée d'une
transformation progressive des biocénoses, dont
I'aboutissement serait un état en équilibre harmo-
nieux avec I’environnement. Cette transformation im-
pliquerait un accroissement de la complexité struc-
turale, une meilleure efficacité dans l'utilisation des
éléments chimiques et de [I’énergie, une augrenta-
tion des capacités de régulation homéostatique. Ces
notions sont évidemment importantes, mais il faut
dissiper une certaine confusion qui nous parait
subsister le plus souvent.

Le concept de stragégie cénotique que nous
avons utilisé conduit tout natureilement a concevoir
que, d'une certaine maniére, la sélection joue glo-
balement au niveau des écosystémes; tel écosystéme
qui existe ici plutdt qu’ailleurs est le résultat d'une
histoire évolutive ; e¢ssais, erreurs et réussites en ont
constitué la trame. Par définition I'écosysteme qui
reste est celui qui a réussi. Cela signifie que sa stra-
tégie cénotique actuelle est le résultat d’une sélec-
tion; elle constitue donc un moyen de survie ayant
une bonne probabilité d’étre efficace en cas de nou-
velles transformations de I'environnement, probable-
ment davantage que les solutions qui ne se sont pas
imposées.

Notre interprétation intervenant a posteriori, nous
pouvons donc décrire ce processus en disant qu'il
y a eu perfectionnement, concept qui est probable-
ment recouvert au moins en partie par celui de
maturation. Cependant, du fait qu’un grand nombre
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de stragégies ont pu étre adaptées au cours de
I’évolution, depuis le type «i» jusqu’au type «s»,
il n’est pas possible de définir un processus général
de maturation. Tout c¢¢ qui précede le montre
abondamment.

St un écosysteme conserve une stratégie fonda-
mentalement de type <i1», son perfectionnement
ne peut étre que la résultante directe des perfection-
nements acquis au niveau de chaque espece en ce
qui concerne aussi bien les stratégies démographiques
que les stratégies étho-physiologiques. La survie de
I’écosysteme n’est que celle des populations qui le
composent ¢t tient donc strictement aux moyens
adoptés par chague espéce pour assurer sa Iepro-
duction. Si au contraire un écosysteme évolue vers
une stratégie de type <«ss, son perfectionnement
peut ne consister qu'en un accroissement des es-
peces fonctionnellement redondantes; nous avons vu
que les conditions sont alors réunies pour que ces
especes aient tendance a présenter des stratégies de
type « K ». Les conditions préalables a l'installation
d’un tel écosystéme étant par définition particuliére-
ment stables, il est clair que des stratégies étho-
physiologiques treés élaborées ne seront pas nécessai-
rement sélectionnées.

On voit que la notion de maturation recouvre des
réalités complexes; elie met en jeu des transforma-
tions simultanées, au niveau des stratégies étho-
physiologiques, démographiques et cénotiques, qu’il
serait important de déméler convenablement dans
chaque cas concret.

Si des processus de maturation existent, on doit
se demander si des états correspondant a la matu-
rité peuvent étre effectivement atteints. MARGALEF
(1963) considére que la maturation peut se¢ pro-
duire en labsence de « perturbations majeures »,
donc éventuellement dans un milieu pratiquement
constant dans toutes ses caractéristiques, cycliques
ou non. A supposer qu'un tel milieu existe, un sys-
téme biocénotique qui s’y installe doit effectivement
s’organiser progressivement et y réaliser le meilleur
ajustement possible, compte tenu des capacités
d’adaptation des espéces qui le composent. On re-
trouverait ici les notions trés classiques de série et de
climax.

Un processus évolutif en milieu constant est en
effet concevable. La transformation d’un systéme
biologique peut étre provoquée parce que le milieu
ou il se trouve change, mais aussi parce qu’il change
de milieu.

V. — ORIENTATIONS METHODOLOGIQUES

Au terme de cette analyse, les difficultés aussi
bien théoriques que pratiques, liées .4 l'idée qu’il
faut étudier des écosystémes « homogénes », nous
paraissent étre des artefacts nés d'une conception
trop simple de ce que sont les écosystémes. On
neglige ainsi la structure complexe de ces derniers,
dimension importante au plan des stratégies céno-
tiques. Au surplus, une telle attitude ne peut aboutir
a la compréhension du fonctionnement d’un systéme
dont on n’étudie plus qu'une trame initialement déna-
turée par un a priori (cf. DEN BOER, 1970). Cette
position a trés certainement constitué une étape
nécessaire dans I'évolution de Iécologie biocéno-
tique, mais d’autres degrés doivent maintenant étre
franchis.

A partir du moment o l'on ne peut espérer a
priori décrire l'organisation et le fonctionnement d'un
écosystéme en procédant a |'étude simuitanément
structurale et fonctionnelle de parcelles désignées au
hasard dans une zome prétendument homogeéne, la
démarche premiére doit étre exclusivement structu-
rale: de la détermination des caractéristiques de
structure on déduira en effet la démarche 2 suivre
pour Panalyse fonctionnelle.

L’étude d’un systéme écologique doit donc com-
mencer par la détermination de son degré d’unifor-
mit¢. Si des hétérogénités sont repérées, il est indis-
pensable de vérifier si elles sont dues a des causes
extrinseques (géologiques, topographiques,...) ou s’il
ne s’agit pas plus probablement d’une véritable orga-
nisation en mosaique.

Le type d’organisation structurale peut étre souvent
précisé par I'étude de l'organisation horizontale de
la végétation, mais il peut étre important d’utiliser
conjointement une méthodologie fondée sur I'utili-
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sation du concept de nomocénose. Les grandes lignes
en ont été précisées ailleurs (DAGET, LECORDIER &t
LEVEQUE, 1972). Dans la mesure ou un certain nom-
bre d’espéces forment une nomocénose, on peut pen-
ser que celle-ci est caractéristique au moins d’un
sous-systéme fonctionnel au sein de l’écosysteme et
que des nomocénoses différentes se trouveraient dans
d’autres sous-systémes. Le repérage des nomocénoses,
qui ne présente que peu de difficultés si I'on choisit
d’échantillonner un groupe d’espéces faciles & dis-
tinguer, peut donc étre extrémement utile pour pré-
ciser la nature et les dimensions des éléments de mo-
saique dans un écosystéme non uniforme (CHRIS-
TOPHE, 1974, LECORDIER, 1975).

Si le systeme écologique étudié se révéle étre ex-
trémement uniforme, son analyse fonctionnelle est
alors simple, toutes proportions gardées : il suffit en
effet de décrire ce qui se passe dams un volume-
échantillon représentatif de I'ensemble.

A TYopposé, Pétude d'un écosystéme en mosaique
devra passer par l'analyse des différents types de
sous-systémes et la détermination de leurs roles
respectifs au regard de Iensemble. Cela représente
évidemment un travail d’'une autre ampleur.

Une des orientations majeures de Pécologie a été
I’établissement des bilans d’énergie des écosystémes;
elle se justifie pleinement dans une optique d’inven-
taire des ressources des milieux naturels. Dans le cas
d’écosystémes uniformes, des résultats signifiants
peuvent de fait étre obtenus & moindre peine, dans
la mesure ou les voies principales de transferts tro-
phiques sont peu nombreuses et beaucoup plus im-
portantes que les autres. MAC ARTHUR (1955) a pro-
posé un indice analogue a l'indice de diversité de
SHANNON : I, = — Zpe; log; pe;, ou pe, représente
la fraction décimale du flux total d’énergie qui passe
par la voie «i». I, est maximal si pe; = pe: = ..
= pe; = ... = pe, et minimal si une seule voie exis-
te.

En admettant qu’on puisse mesurer I, le rapport
de cette valeur a la valeur maximale théorique pour
le nombre N de voies considérées pourrait étre appelé
« équitabilité trophique » du systéme, indice variant
de0al.

Dans le cas oti, dans un méme écosystéme, diver-
sité et équitabilité trophiques sont faibles, un bilan
énergétique global peut étre relativement facile a éta-
blir, car un trés petit nombre de voies trophiques sont
a prendre en considération. 1l n’en est déja plus ainsi
si 'équitabilité est élevée, méme si N n’est pas tres
grand, car cela signifie que plusieurs voies trophiques
distinctes sont d'importance équivalente dans le fonc-
tionnement global du systéme.

11 est clair que dans les écosystémes a structure
en mosaique le probleme est bien plus ardu, dans la
mesure ot les recherches devraient, en toute rigueur,
étre faites pour chaque type de sous-systeme, sauf a
admettre que les flux par sous-systéme sont de méme
type (ce qui resterait 3 démontrer), auquel cas les
résultats obtenus pour un petit nhombre de sous-sys-
témes pourraient étre extrapolés a Pensemble.

11 reste que les études fonctionnelles ne peuvent
étre de simples mesures de flux de matiére et d’éner-
gie. Les mécanismes de régulation de ces flux seraient
tout aussi importants & conngitre. Dans cette optique
le rdle des « espéces-vannes » serait & analyser : nous
entendons par la toutes les espéces qui, bien que ne
constituant elles-mémes qu'une voie de transfert tro-
phique tout & fait négligeable, jouent un role consi-
dérable sur les voies importantes, comme un grand
nombre de parasites, par exemple.

Nous rejoignons par la ce qui doit constituer une
orientation majeure des recherches synécologiques.
La compréhension générale des écosystémes, tant au
plan fonctionnel (fonctionnement trophique et méca-
nismes de stabilisation) qu’au plan évolutif (stratégies
cénotiques) passe par la connaissance du fonctionne-
ment de leurs unités constitutives : les populations
(problémes de la dynamique, de la limitation, de
la régulation et de la génétique des populations).

CONCLUSION

Répétons-le : nous avons seulement voulu ouvrir
un débat et, pour ce faire, nous n'avons pas hésité
a décrire des situations extrémes, voire caricaturales,
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tout en sachant que l'on n'enferme pas facilement
les systémes biologiques dans des schémas. Sans
doute les spéculations auxquelles nous nous sommes
riqués ne se maintiendront-elles qu’en se tramsfor-
mant. Souhaitons simplement qu’elles remplissent le
réle normal de toute hypothése : conduire a reconsi-
dérer les faits déja connus et a rechercher des faits
nouveaux.

La plupart de ces spéculations, en tout cas, ne
pourront étre confirmées ou infirmées qu’a la suite
d’études comparées de dynamique de populations,
Les comparaisons devraient porter aussi bien sur
des espéces analogues appartenant a des écosystémes
différents, éventuellement trés espacés, que sur des
espéces a redondance fonctionnelle potentielle se
trouvant soit 2 la méme place dans des sous-systéres
distincts, soit a des places différentes dans un méme
sous-systeme, Nous pensons que cette voie de recher-
che est non seulement importante pour I'écologie
dans son acception classique, mais pour la Biologie
tout enti¢re. Le processus évolutif n’est plus a décrire
seulement en termes de formation des especes, mais
il est & concevoir aussi & I’échelle synécologique. On
a trop souvent oublié que les espéces n’évoluent
pas seules, isolément, mais nécessairement ensemble :
la spéciation est un processus interne a I'évolution
des €cosystemes.
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