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EVOLUTION DES ECOSYSTEMES
ET STRATEGIES CENOTIQUES

Patrick BILANDIN

Laboratoire de Zoologie de 'Evole Normale Supdrieure,
46, rive d'Ulm, 75230 Paris Cedex €15

En 1961, un écologiste, Dunbar, écrivait : « Selection (...) is operating
at the level of the ecosyslem : competition is between systems rather than
between individuals or specific populations. » Dix ans plus tard. un autre
écologiste, ignorant scible-1-1l [a publication de Dunbag, exprimait un
point de vue analogue @ « the functional ecosystem is the Tundamental
selectional unit of evolution » (Darnell, [970).

Ces idées n'ont guére eu d'écho. [1 est vrai que T'évolution est prin-
cipalement étudiée, d'un point de vue « auto-Cvolutionniste », en tant que
phénoméne producteur d'espéces. Pourtant, si I'on admet que la synécolo-
gic a unc raison d’étre, une approche « synévolutionniste » s imposc
une espéce. en un endroit donng, n'est jamais qu'une pitce insérée dans
une biocénose et son évelution ne peut donc étre comprise que comme
partie d’une évolution d'ensemble.

Cependant, envisager I'évolution comme un processus aflectant
globalement les biocénoses ne va pas sans difficuliés, méme si 'on parle
de ptus en plus de phénoménes de co-évolution. Eo effet, dire que les bio-
cénoses sont les entités londamentales qui donnent prise & ta sélection,
<'est admettre qu’elies onl des propriciés variables leur conlérant une plus
ou moins grande valeur adaptative. C'est admetire aussi — et surfout —
que ces propriélés ne sont pas la simple sornme des propriétés des espéces.
mais résultent de F"organisation méme des biocénoses.

Dans ce domaine, la progression des idées a ¢té freinée probablement
en raison de la confusion qui régne a propos du concept de stabilité, Beau-
coup d'auleurs, en effet, ont considéré que la stabilité d'un écosystéme
dépend directement de sa complexité, dont la diversité spécifique donuerait
une mesure. Corrélativement. ils ont admis que I'¢valution des biocénoses
consisie en P'accroissement de leur complexité et par-la de leur stabilité.
En fail, comme I'a montré notamment Goodman (1975), il s'agit d'idées
recues n'ayant pas de véritable fondement. En réafité, si I'on adimet quune
biocénose est le fruit d'une évolution globale. il est plus juste de I'éludier
en termes de survie qu'en termes de stabilité : if faut comprendre comment
elfe a acquis son élat actuel, donc comprendre comment elle a « survécu »
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au cours du temps; 1l faut voir aussi comment ses propri¢tés actucHes,
[ruits de sélections passées, détermincut pour Ic futur son aptitude a sur-
vivre, en cas de modilication de I'environnement. C'est ensemble de ces
propriélés que désigne Vexpression « stratégio adaptative ». La transposi-
tion de ¢ concepl dans le domaine des systémes plurispécifiques a ¢t
{entée en supposunt que des biocénoses différant par leurs richesses spéci-
fiques doivent avoir des « stratégies eénotignes » distinetes, les dillérences
portant notamment sur la fagon dont s*articulent fes stratégics individuclles
ct démographiques dans ces stratégics d’ensemble (Blandin ef af., 1976).

Dans le présent travail, je voudrais aborder le probléme de ta complexili-
cation évolutive des biocénoses, qui revél en ait deux aspects @ Menrichisse-
ment en espéces ct Faccroissement de i"hétérogéndité spatiale (agencement
en mosaique). En considérant I'évolution des biocénoses en (ermes d'opti-
misation des stratégies cénotiques et non plus en termes d'accroissement
de la stabilité, il est possible de poser le probléme de fagon plus précise :
I'accroissement de la complexilé est considére comme I'un des mécanismes
susceptibles d’augmenter I'aptitude a la survie des biocénoses el non pas
comme le seul. En d’autres termes, cela revient a admeltre par exemple
que, sclon les circonstances, l'introduction d'uac espéee supplémentaire
dans une biocénose peul en augntenier ou au contraire e diminuer la
probabiiité de survie.

On voit combien il est indispensable d'approfondir les suggestions
de Dunbar et de Darnell pour savoir ce qui peut étre appelé sélection
naturefle a Péchelle des biocénoses. Clest alors qu'il sera possible de micux
comprendre les conditions de la complexilication évolutive et par consé-
quent la signification adaptative de la richesse spécifique et de 'hétéro-
genéite spatiale des biocénoses.

Biocénoses et sélection naturelle

Une biocénose est une structure en état stationnaire, traversée par
un flux de matiére et d'énergie qui en assure la persistance. Ce flux circule
dans e réseau trophique, assemblage spatio-temporel d'especes inter-
connectées par des liens de consommation. Chaque articulation de cc sys-
téme est représentée par la population d'une espéee précise, dont les eflec-
tifs sont susceptibles de varier au cours du temps en fonction de certains
facteurs; les uns lui sont propres, ies autres ticnnent d Forganisation de la
biocénose ; lous dépendent des contraintes physico-chimiques imposées
par {"environnement,

En dehors de variations périodiques normales. 'organisation d’une
biocénose peut subir des meodifications temporaires ou durables 4 la suite
de changements biotiques ou abiotiques : introduction d'une espéee suppié-
mentaire, perturbation climatique par exemple. De fels événements écar-
tent le systéme de son élat habituel : le retour a cet ¢al n'esi possible,
aprés ueet des perturhations. ane i les camacites de siabilisation du
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persistent, ou bien le systéme s'adapte en s¢ transformant - il « survity —
ou bien il est condamné a disparaitre.

Le devenir d'une biocénose sounise a des perturbations peul donc
atre la disparition, Je retour a Pétat stationnaire initial ou Iacquisition
dun nouvel état stationnaire, caraciérisé par une organisation dilférente,
la structure spécifique et le réseau trophiques élant modiliés qualitative-
ment et quantitativement. Ce dernier cas pcut se produire a la suile de
perturbations passageres, sulfisantes néanmains pour provoquer le glisse-
menl rapide vers un nouvel etat capable de se maintenir méme apres
retour du milieu aux conditions initiales ; il peut sc produire aussi pay
adaptation, la biocénose s'ajustant cetie fois 4 un contexte définitivement
transforiné.

Ces quelques remarques Lrés générales montrent qu'il faul trés soigneu-
sement distinguer d'une part la capacité de stabilisation d’une biocénose,
d"aulre parl sa capacité d'adaptation @ & Ia suite de perturbations momen-
tanées. elte peut manifester des moyens de retour a I'état initial trés puis-
sanis, sans élre pour autant capable de se transformer avec une efficacite
suffisante pour s’adapter @ un milicu durablement modifié. 11 est bien évi-
dent. en tout cas. yue moyens de stabilisation et capacité d'adaptation
dépendent a la fois des propriéiés des espéces composant la biocénose
et de Ja facon dont ces espéces sont agencées.

Admeltons alors qu'une méme biocénose. a I'mtericur de I'espace
qu'elle occupe. présente localement des difTérences d organisation se
manifestant par exemple par des changements dans 'ordre d’abondance
de certaines espéces. ou encore par des variations de densité de I'ensemble
des constituants. Celle idée doit évidemment étre avaucée avec prudence,
car elle souléve le probleme de la délimitation concréte des biocénoses :
si Pon postule I'hétérogénéité au sein d'une méme biocénose, on peul s¢
demander comment faire la part entre ce que 'on appellerait des « varia-
tions individuelles » d'une méme « espéce » de biocenose et ce qui serail
des biocénoses différentes. C'est sans doute dans la mesure ol ia signifi-
cation biologique de I'hélérogénéité au sein des écosysiémes aura ¢
comprise gue ce probléme sera en passe d'étre résolu.

Quoi qu'il en soit, si une biocénose montre des variations spatinles
de son orpanisation, formant autant d’individus biocénotiques diflérents,
il est possible que ceux-ci n'aient ni les mémes moyens de stabilisation,
ni la méme capacité d'adaptation. En d’autres termes, acceptant hypo-
thése qu'un systéme écologique puisse montrer des variations locales de
stratégie cénotique, nous pouvons admetire que cetle variabilite doit
donner prise @ une sélection et rendre ainsi possible une évolution. En
d'autres termes encore, cela revient 4 dire qu'une biocénose peut se pré-
senter dans des états distincts, tous compatibles avec son environnement
présent, mais ayant dans des conditions déterminées des valeurs adapta-
e o encore des probabilités de survie — dilférentes.
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Les conditions de la complexification évolutive

Au cours de J'évolution, <'est 'enrichissement progressil en espéces
qui 4 permis 'accrotssement de la complexilé structurale et fonctionnelle
des biocénoses. La compréhension de ce phénoménc demande que la
distinction soit faite entre ce que I'on peut appeler richesse spécifique
longitudinale et richesse spécifique transversale.

Au sein d’une biocénose, une chaine trophique constitue une voic
définie de circulation de matiére et d'énergie ; a chacune de ses ¢lapes corres-
pond une espéce nourriciére de la suivante. Le nombre de ces especes, yui
entretiennent ainsi des rapports de consommaltion. constifue la richesse
longitudinale d’une chaine. Une méme biocénose peul contenir plusicurs
chaines paraliéles, n’ayant pas nécessaircment toules la méme richesse
et qui sont le plus souvent reliées par des espéces intervenant dans plusicurs
chaines & la fois.

A I'échelle de la biocénose tout entiére, des espéces peuvent ainsi
co-exister 4 un méme niveau trophigue, remplissant un méme fype de fonc-
tion dans les transferts; clles peuventl alors, éventucllement, entrer en
compétition pour unc méme source de nourriture tandis quielles peavent
étre utilisées par les mémes prédateurs. Associ¢e a I'idée de lonction, Ia
notion de niveau {rophique est prise ici dans une acceplation ¢troite
les espéces d'un méme niveau, ei ce sens, forment un sous-ensemble précis
de ce qu’il est convenu d’appeler producteurs primaires ou consommateurs
secondaires, par exempie. On appellera richesse spécifique d'un niveau
déterminé le nombre des espéces fonctionnellement anafogues qui le cons-
tituent. C'est le probléme de I'augmentation de cette richesse transversale
qui sera abordé ici.

Considérant alors le cas simple d'une biocénose ne possédant qu'une
seule espéce 4 un certain niveau trophique, il faut comprendre ce qui rend
possible Maugmentation de la richesse transversale correspondante, donc
ce qui, 4 ce niveau, détermine la capacité d’accueil de Ja biocénose.

Interdépendance des stratégies éthophysiolagiques, deémographiqnes et céno-
tigties

Lespéce qui vient d'éire évoquée est le fruit d'une evolution : scs
propriéiés actuelles dépendent @ la lois des conditions dans lesquelics s'est
déroulée ceite évolution et des conditions actuelles qui, si elles sont stables,
maintiennent une sélection normalisante.

L’aptitude a la survie de chaque individu de I'espeéce met en jeu des
propriétés physiologiques et comporlementales (stratégic éthophysiologi-
gue). Elle est probablement d’autant plus élevée que les milieux successils
ol I'espéce a évolué étatent d’une part moins prévisibles. dautre part plus
exigeants, La figure | propose une représentation schématique des rela-
tions entre cette aptitude individuelle (o), fa prévisibilité {PR) de ces milicux
et leur exigence : portant PR en abscisse et ¢ en ordonnée, ces relations
peuvent étre représentées par une famille de courbes carrespondant cha-
cunc a un certain mveau dexigence.
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STRATEGIES K

STRATEGIES
E YHOPHYSIOLOGIQUES
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STRATEGIES I

STRATEGIES «i»

STRATEGIES «5»

Fip. 1. - Interdépendance entre les stralégies éthophysiologiques. démographigues
ct eénotiques (explications dans le 1exte).

L'aptitude 2 la survie des individus étant ce que 'évolution ['a faite,
I'espéce ne peut sc maintenir actuellement dans un milieu donné que si
sa population posséde un nombre suffisant # de reproducteurs, qui ne peut
descendre en dessous d'une valeur minimale 71y, sans que la survie de la
population ne soit irremédiablement compromise. 1l y a ainsi une relation
entre a el 11y, qui caractérise la stratégic démographique de T'espéce, du
moins en partie. La figure | en fournit cgalement une représenfation sché-
matique. Pour une aptitude individuelle donnée. i, doit 8tre évidemment
Froantns phus ermned gqusee leomlien actuel est moins previsible dion. i
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encore, unc famille de cousbes visualisant les relations entre @ €ttty POUY
difféerents niveaux de previsibilité du milicu.

Au niveau trophique ol sc situe [‘espéce, arrive une cerlaine guanute
dénergie E dépendant du licu on se trouve la biocénose €l de Velficacité
des transferts intervenus avasnt ce niveau. Cetle quantité ne permel al'espeee
qu'un nombre maximal #yy de reproducteurs. Si. pour diverses rlsons.
['espéce en produil un nombre inféricur, unc [raction de I'énergie est dis-
ponibie pour une ou plusicuss autres especes. Dans la mesure ol il en
existe ¢ui soient susceplibles de se placer au méme niveau trophigue que
I'espéce initiale, la biocénose peut en accueillir un nombre Maximum Sy
qui dépend d’une part de la place que I'espece initiale peut laisser sans que
sa propre survie soit compromise, done de n,,,. d'autre parl des besoins
trophiques de chacune des cspéces supplémentaires. Toul ceei vaut &vi-
demment pour i¢ cas ol I'espece initiale n'est pas ¢limince par une ou des
espéces plus efficaces. 1] existe ainsi une relation entre {"elTectil veproduc-
teur de I'espéce initialement présenle dans ia hioeénose el le nombre
des espéces que celle-ci peut accueillir au méme niveau trophique ; celle
relation dépend elle-méme de I'¢nergic disponible a ce niveiu ct, d'une
fagon analogue. des quantités de matériaox chimiques utilisables (1
aléments biogénes, cau.... La figare { représente ces refatiosns sous la lorme
d'une famille de courbes correspondant a diflérentes valeurs de £ (ou de 7).

La capacité d'accucel) d'une biocénose, & un certain niveau trophique.
dépend ainsi de la stratégic adaptative de l'espéce qui 8y trouve primitive-
ment, donc des propriétés acquises par clle au cours de son ¢volution
antérieure. Elle dépend aussi. évidemment. dcs contrainles imposces par
le milieu, en particulier par sa plus ou Moins grande previsibilité et par sa
plus ou moins grande richesse en énergie el en malériaux chimiques. Dans
Ia mesure ot d'autres espéces existent qui peuvent venir s'insérer dans la
biocénose, celle-ci pourra insi acquérir une pius ou moins grande richesse
spécifique transversale. La figure 1 illustre ces propos en comparant deux
especes 4 aptitudes a €l 4, diflérentes.

§i les diverses conlrainles intervenant wautorisent quiune trés faible
cichesse spéciliyue, biocénose tend a couserver une stratégie cénotiyie
de fype «in @ sa survic dépend trés ctrotlement de Ia stratégie de survic
de lespéce initiale, donc de ta capacité de celle-ci a produire des individus
génétiguement npouveaux cn pombre élevé. Au contraire I"acquisition
d'une plus grande richesse spécifique conduil la biocénose vers unc s#rd-
tégie cénotique de (ype € 5.5 survie pouvant étre assurée grice a linter-
changeabilité d'especes fonctionnellement équivalentes. mais 4 capacités
adaptatives varices (Blandin et al.. 1976).

Ces deux stratégics cénotiques sont done Uaboutissement de voies
avolutives distinetes. 11 s"agit alors d'unc part de voir dans quelle mesure
une biocénose peul emprunter 'une plutdt que Tautre, dautre part de
saisir quelles différences dans la mature et Fimportance des contraintes
locales permettriient dlinterpréter les différences de richesse speciligque
observées enlre hiocenoses analogues.
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Naotion d'érat critique

De ce qui précéde ressort I'idée que "adaptabilité d'une bioceénose
dépend de la richesse spécifique dont elle dispose & chague niveau trophi-
que ou, lorsque certains de ces aiveaux ne comprenuent quune scule
espéce, de la richesse génique de celle-ci, richesse dont on admettra qu'elle
croit avee FelMectil de fa population de Iespéce. hypothése vraiscmblable,
mais qui resterait & verifier par Vétude de cas aussi divers que possible.

1l s’ensuit de 13 qu'a un niveau trophigue donné. une grande richesse
spécifique ne permet pas & chaque espéce d"avoir une richesse génique aussi
grande que si elle était seule : dans ce cas, €n conditions stables, toutc
espéce se maintiendrait en eflet a Ieffectif maximum compatible avec les
diverses contrainies biotiques et abiotliques en présence.

Posant alors le probléme en termes de probabilité de survie de la bio-
cénose en cas de modifications du milieu, on peut admetlre que cette pro-
babilité croit ou bien avec la richesse génique {donc avec ["efTectif) de
I'espéce constitutive du niveau considéré, si elle est seule, ou bien avee la
richesse spécifigue de ce niveau. Par conséquent. dans une optique évolu-
tive. une hiocénose ne peut s'enrichir que si cet enrichisscment tui contere
une probabilite de survie plus grande que celte qu'elle avait antéricurement.

La figure 2, qui ne [ait référence & aucune formulation mathématigue.

P

11 - — e i = e

;

=

STRATEGIES«S»

Fig. 2. - Netion d'état critique (explications dans le texie).
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permet de visualiser assez simplement ces nolions. Comme dans la ligure
précedente, le plan (#, s) contient Jes courbes s = f{n) associant I'ellectil
reproducteur de Pespéee ¢ initialement présente dans la biocénose el la
richesse spécilique s susceptible d’élre acquise au niveau trophiyue de ¢ ;
chaque courbe correspond & des disponibilités définics en énergic £ on en
matériaux chimiques 7. Duns le plan (s, p) est dessinée une courbe représen-
tant la probabilité de survie de la biocénose en fonction e »; dans le
plan (s, p) une autre courbe représente celte [ois la probabilité de survie
en fouction de s. Celle représentation est purement arbitraire saul en ce
«ui concerne le caraclére croissant de ces courbes @ n’oublions pus que #
el s sont des variables discrétes el qu'en toute rigucur les variations de p
en fonction de ces variables ne devraienl pas étre représentées par des
courbes continues ; ceci est néanmoins sans importance dans le cadre du
présent exposé.

Ce qu'il importe de constater ici, ¢’est que si les intervalles des varia-
lions de p en fonctlion de # d’une part, de s de laulre se recouveent au moins
en purtie, il existe sur la courbe s = f(n) un point B, telque les probabilités
de survie de la biocénose en fonction soil de #, soit de s, sont égales. Ce
poinl correspond & un « état critique » de la biocénose, caractérisé par un
effectif reproducteur #, de Pespéee ¢ ¢l une richesse spécificue .. Pour toul
autre point de la courbe les probabilités de survie correspondantes ¢n
lonction de # ¢l de s sont différentes. Pour s intéricur a s, pla) est plus
grande que p(s) el inversement pour s supérieur a 5. Par conséquent Ienri-
chissement de la biocénose n'est possible que si lc nombre des espéces sus-
ceptibles de s'installer a un méme niveau est supéricur 3 lu richesse critique
correspondante.

Cette notion d'état critique, bien théorique, n’s peut-étre d'intérél
que didactigue, dans ta mesure ol elic permet de micux saisic le jeu des
processus qui conduisent A fa complexification des biocénoses. 11 faut bien
voir en ellet qu'a chaque situation concréte correspond un élal critique
représentant un point d’équilibre instable. 11 est défini non sculement en
fonction du nombre des espéces en présence susceptibles de s’intégrer a un
meme niveau dans un réscau trophique préexistant, mais aussi ¢f surtout
en fonction de leurs aptitudes adaptatives, donc en lonction de leurs dyna-
miques démographiques et de leur efficacité dans Paccomplissement des
transferts trophiques, En raison de cette complexité, il serait illusoire de
voulotr caractériser concrétement I'état critique correspondant 3 une
siluation donnée.

Ce qu’il est intéressant de voir, ¢'est que pour des raisons conlingenles,
les espéees « cundidates » & insertion dans une biocénuse & un moment
donné peuvent ne pas étre présentes loutes ensemble partout : des diffe-
rences locales de leur nombre se traduiront fe cas échéunt par des organisa-
tions distinctes d’un endroit & Pautre, la biocénose s'envichissant 1a od s
se trouve étre supérieur a s, ailleurs non. Les ditférents individus biocénoti-
ques ainsi produits, éventuellement de fugon purement fortuite, peuvent
avoir des valeurs sélectives équivalentes aussi bien que différentes ; dans
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co dernier cas ils peuvent donner prise a une sélection pouvant conduire
4 la dominance de un d'entre eux, Cest-d-dire 3 la généralisation d’une
certaine organisation dans toute létendue de la biocénose. Selon la nature
des modifications du milicu qui engendrent le processus et par rapport
auxquelles s¢ deéfinissent les valeurs séleclives individuelles, la biocénose se
trouvera ainsi engagée vers 'une ou Yautre des deux stratégies cénotiques.

Lenrichissement spicifique « possibilités et fintites

S’il représente sans doute dans de nombreux cas une augmentation
de la valeur sélective d’une biocenose, P'enrichissement spécifique de celle-ci
ne peut cependant se réaliser qu’a deux conditions, a savoir d’une part
lexistence, a l'extérieur de la biocénose, d’espéces susceptibles de s’y
introduire et d'autre part la possession par celle-ci d’une capacité d’accuenl
suffisante.

La satisfaction de la premiére condition est purement contingente,
en ce sens que tetle biocénose a capacité d’accueil importante ne s’enrichira
en fuit que si des phénomenes évolulifs ont produit des espéces pouvant
venir 8'y insérer.,

En revanche, toul ce qui précede montre que la capacité d’accuei!
se définit dans un contexte ou interférent de nombreux facteurs. Certains
sont liés 4 Uhistoire antérieurc de la biocénose fe colt actuel du maintien
d'une espéce dépend des propriétés qu'elle a acquises au cours de son évo-
lution ; plus ce cotit est tlevé, plus les besoins énergétiques sont importants,
moins grandes sont les possibilités de partage des ressources au niveaun
trophique de l'cspéce. 1D’autres facteurs sont liés aux caractéristiques du
milieu actuel ou vit la biocénose : plus le flux d’énergie qui y arrive est
important, plus les disponibilités en matériaux chimiques sont grandes,
plus les possibilités de partage des ressources a chaque niveau trophique
sont élevées.

Dans une optique comparative, pour comprendre les differences
de richesses spéciliques transversales entre biocénoses analogues, i) est
done indispensable de comparer Pimportance des fux trophiques qui lcs
traverseni, en tenant compte d’une part du Aux d'éncrgic proprement dit,
d'antre part du flux des éléments chimigues. Par ailleurs, pour lcs bioce-
noses aériennes, il est essentiel de prendre en considération les disponibi-
lités en eau qui joucnt un réle de facteur limitant tout autant que I'énergie
incidente ou que tel ou tel composé minéral.

La prise en compte des caracléristiques lant passees que présentes de
environnenient des biocénoses doit ainsi permeltre d'interpréter les
différences qu’clles manifestent. On comprendra ainsi qu’un milieu gui de
longlemps a ét¢ hautement prévisible puisse abriter unc biocénose plus
riche gu’un autre moins prévisible, méme si ce dernier dispose d'un fux
d’énergie plus important © un environnemen! moins prévisible gu'un
autre doit sélectionner des espéces aux stratégies adaptatives plus cod-
teuses. De méme on comprendra qunne litiere forestiére peu abondante
mais & vitesse de décomposition élevée puisse permetire Pexistence d’une
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communaulé plus riche qu’une htiére plus abondante. mais & ues lent
décomposition : la premiére est & {"origine «un flux plus puissant, ménu
s'il est moins durable, qui peul donc sc partager en davantage de voie:
distinctes. De méme encore, on pourra expliquer des dilférences de richess
spécifique entre biocénoses disposant d'une méme énergic incidente pan
des dillérences de richesse minérale entre ics sols qui ies supportent. ot
par des disponibilités en cau differentes.

Ces quelques banales remarques #'ont d'aulre but que de montre
gu'est prababiement vouée i Péchee toute interprétation de la plus od
moins grande richesse des hioctnoses actucliement répanduces & {a surface
du globe qui s'appuicrait uniquement sur I'idée qu’une plus grande richesse
spécifique est I'expression ¢'une plus grande stabifite, En réalité celle-ci
ne se mesure pas sur une échelle unique, valable pour toutes les biocénoses.
En un licu donngé. 2 un moment donné, vit une biocénose qui est « conve-
nablement adaptée a son environnement », puisqu'elle y subsiste. A la
faveur des opportunités qui onl pu se présenter au cours de son histoire,
tefles des introductions d'espéces améliorant sa probabilit¢ de survie,
compte tenu du jeu des difTfércnts facteurs mitants en présence. son orga-
nisation a prévalu parmi toutes celles qui ont €16 tentées : cefle organisa-
tion représente ainsi la meilleare adaptation réalisée & ce jour dans le
mificu considéré (peut-ére vaudrait-il micux dire ia moins mauvaise 7).
Ainsi clraque biocénose est-clle le {ruit d'une séyuence évolutive au cours
de faguclle des enrichissements en cspéces ont pu avoir licu qui onl accru
sa valeur s¢lective. C'est peul-€ire en ce sens gu'une plus grande richesse
traduit une plus grande « stabilité », encore qu'il vaudrait micux parler
d'une plus grande adaptabilit€ ; quoi qu'il en soit, cette &quivalence n'a
véritablement de signification que pour des comparaisons dans le temps
et non dans ['espace.

Signification adaptative de ’hétérogénéité spatiale

Considérons dans une biocénose un certain nombre d'espéces fone-
tionnellement analogucs se partageant e Mux (ropligue i un miveau donné
en régime stable chacune cst le licu de passage d'une fraction délinie de ce
flux.

Les rapports quantitatifs entre les fractions du flux passant par les
différentes espéces peuvent étre exprimdés de fagon commade par un indice
du méme type gue celui de Shannon-Weaver (MucArthur, 1955). On peut
ainsi caractériser la diversité trophigue de la biocénose & un niveau déter-
miné, De fagon analogue, on délinit éguitahilité trophigue correspondante
comme rapport e la diversité observée & la diversile maximale théorique
obtenue en supposant I'égalité des flux passant par chacune des voies
existantes.

Dans toute son ¢tendlue, une biocénose peut ére constdérée comme
L répcetition d'un « motif structural » comprenant les ¢lements constitutils
du réseau trophique. Dans le cas d'une hiocénose dite uniforme cela signi-
fic gue pour un nivean (rophique donné on retronve de place en place Jes
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espéces correspondantes dans les mémes proportions, avec les meémes
effectifs par unité de surface. En tout licu une telle biocénose moutre donc
une méme répartition du flux trophique entre voies distinctes et par consc-
quent la diversité serait la méme, qu'on la calcule pour I'ensemble de la
biocénose ou pour un quelconque échantillon représentalif.

On dira au contraire qu'unce biocénose est hétérogéne si son motif
structural se trouve réalise d'un point a I'autre avee des changements
dans les proportions des espéces d'un méme niveau trophique. Dans ce
cas lu diversité globale de 1a biocénose est plus élevée gu'aucune des diver-
sités « locales » correspondant aux divers états du motil structural.

Si I'on compare deux biocénoses possédant lc méme nombre d'espeees
a un niveau trophique déterminé, on voit ¢u’il existe — schématiquentent —
deux types de distribution horizontale que symbolisc la figure 3. En cas
de distribution hétérogene, la divessité globale est plus élevée que si la
distribution est uniforme. 1l est raisonnable de penser que ce dernicr Lype
d’organisation peut posséder une valeur adaplative moindre.

BIOCENOSE UNIFCRME

BIOCENOSE HETEROGENE

1 2 EE LS 1 2 3 |45 |:l: a }ls

Fig. 3. -— Répartilion du flux trophique entre espéces equivaientes dans une hiocénose

uniforme et dans une hiocénnse hétérogéne (explications dans le texte).

Considérons en ¢fTet chacune des espéces en présence. Comme cela
a déja é1é fait plus haut, on peut admettre que sa probabilité de survie est
lice a la richesse génique de sa population ct dépend ainsi de son cllectil
reproducteur. Dans une biocénose uniforme, chague espéce se trouvant
représentée partout avee la méme densité, posséde partout fa méme pro-
babilité de survie. du moins si elle est constituée d*une population pammic-
tique. Au contraire. une organisation en mosaique. avee de place cn place
des changements despéce dominante. fait que chacune doit pouvoir sc
tronver représeniée en certains points par des populations asant nne
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probabilité de survic plus élevée que celle qu’aurait {’espéce au scin d'une
biocénose uniforme.

Les conséquences structurales et évolutives de Porganisation en mosai-
Gue ont déja été évoquées ailleurs (Blandin et al.. 1976). Sa mise en place
est sans doute d’autant plus probable que la biocénose est plus riche a
chaque niveau trophique, ne serait-cc qu'a Ia suite d'exciusions spaliales
par competilion (Diamond, 1975). L'évolution wltérieure doit renfloreer
celle organisation cn particulier en contre-sélectionnant dans chaque
population la tendance 4 la dispersion ; celle-ci pourrait entrainer cn effet
une diminution de I'efficacit¢ reproductrice de populations éloignées les
unes des autres. La biocénose apparaitrait ainsi formée de sous-unilés
structuralement et fonctionnellement équivalentes, mais ou une méme
niche serait occupée de I'unc & l'autre par une espéce différente. Dans
chague sous-unité, la diversité mesurée 4 un niveau trophique donné
pourrait étre assez faible, traduisant une hiérarchisation marquée des
espéces, tandis que la diversité globale serail élevée, traduisant une meil-
Jeure équivalence des différentes voies empruntées par le fux trophique
a I'échelle de la biocénose.

Ce type d’organisalion combinerail ainsi, au moins dans unc certaine
mesure, les avaniages adaptatifs des stratégies cénoligues des Lypes « i»
el « s », la biocénose pouvant comprendre & cliague niveau trophigue de
notbreuses espéces dont chacunc est formée par places de populations a
effectifs relativement ¢€levés.

Ces hypothéses ne valent évidemment que pour des espéces a capacites
de déplacement limitées; plus exactement elles impliquent une certaine
relation entre les dimensions des sous-unités et I'amplilude moyenne des
déplacements des individus ou des éléments reproducteuss © la recherche
d’une organisation en mosaique doit bien évidemment se [aire 4 une ¢échelle
variant selon les organismes considérés.

Dans le cas de biocénoses uniformes, étal d’autant plus probable
qu'elles sont plus pauvres en espices, il est possible qu'une orgunisation
en mosaique existe néanmoins. 1l s’agirail alors non pas d'une mosaiquc
spécifique, mais d'une mosaique génique, telle espece se trouvant en réalitd
formée de sous-unités réellement panmictiques pouvant différer les unet
des autres par jeur patrimoine génigue, De telics situations [avoriscraicy
par exemple des speciations de type stasipatrique (White, [96R). qui sem:
blent étre intervenues dans de multiples groupes (White, 1977}

A T'échelle des biocénoses, la valeur adaplative d'une organisatiol
des espéces en mosaique parait évidente, mais ce probiéme ne pourta &tr
abordé valablement que le jour ot Fon aurd des idécs précises sur fa dimen
sion des unilés panmictiques chez de nombreuscs espéces. Cetle nécessil
a é1é soulignée par Ehrlich cl ses gléves. qui onl pu montrer d'une pal
qu'au sein de ponulations locales d*apparence uniforme il peut existe
plusieurs ensembies entre lesquels le flux génique ¢st 1rés réduit sino
inexistint. dautre part que des pn|1l|1.’|limu~' Jine méme espece pelver
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avoir des écologies plus différentes que des populations d’espéces distinctes,
ceci dans une méme région (Ehrlich ef al, 1975).

Conclusions

_ MacA rthur (1955) avait reconnu que la stabilité d’une biocénose peut
-+* dépendre de la nature des interactions entie espéces ou bien des propriétés
" mémes des espéces ; cependant il ne §'intéressa qu’au premier aspect dela
question, décidant de négliger ce gui relevait de la « physiologie » de chaque
“espece. En revanche, Goodman (1975), aprés avoir montré que l'idée d'un
" lien nécessaire entre la complexité (mesurée par la diversité) et la stabilité
. des biocénoses ne repose ni sur des théories solides, ni sur des observations
convaincantes, a insisté sur I'imporiance 3 accorder aux stratégics démo-
graphiques des espéces. 11 a toutefois présenté ce point de vue comnic une
alternative aux conceptions originales de MacArthur, an lieu de tenter
une synthése des deux approches, qui avait pourtant €té déja ebauchee
par Dunbar (1960).

L'introduction du concept de stratégie cénotique peut [acililer la
réalisation de cetie synthése. Les stratégies cénotiques de types « in et «5»
antérieurement décrites (Blandin ef al., 1976) correspondent a deux silua-
tions théoriques opposées : dans le premicr cas, Ia survie d'une biocenose
est directement dépendante des stratégies adaptatives des espces qui fa
composent ; dans le second, elle peut ne dépendre que de Vinterchanges-
bilité des especes constituant les differentes guildes de la biocénose. Ces deux
types peuvent atre considérés comme des pdles par rapport auxquels
chaque biocenose réalise un compromis dont la nature est déterminée ala
fois par des facteurs historiques et par ies facteuss actuels du miliex. Le
partage des TessOUrces trophiques entre un certain nombre de voies paral-
leles peut augmenter la probabilité de survie du systéme dans fa mesure oll
ces voies sont failes d’espéces 4 potentialites évolulives différentes mais
fonctionnellement interchangeables; ce Processus doit cependant étre
limité du fait que les ressources trophiques etant finies, la multiplication
de ces voies s'accOmpagne d'une réduction de relfectil de chaque espéce
done, éventuellement de sa richesse génique ° A devenir trop nombreuscs.
les voies trophiques tisquent de devenir trop fragiles.

Ainsi, il n’est pas possible de comprendre la « stabilité » des biocénoses
oul, mieux, leur capacité a persister, en ne considérant que les interactions
entre especes (MacArthur, 1955) ou en privilégiant au contraire les stra-
tégies adaplatives spécifiques, comme le suggere Goodman (1975}). Pour
chague biocénose il faut tenter de déméler, dans "ensemble des propriétes
qui constituent sa stralégie cénotique, ce qui revienl aux espéces et ce qui
reléve de son organisation. En ce qui concerne ¢e dernier point, il faudrail
non seulement prendre en considération les rclations entre especes d'un
méme niveau trophique. comme cela a &t& fait ici, mais ¢gatement les
interactions entre especes de niveaux lrophiques successils, en approfon-
dissant fes hypothéscs de Hairston et al. (196h ¢t de Paine (19661, dans ja
lipne des recherehes de Connell (1975)
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L'interprétation des stratégies cénotiques, entin, ne doit pus se limiter
a des considérations sur la richesse et la diversité spéciliques, mais (enir
comple aussi de la structure spatiale des communautés (Smith, 1972 :
Levin et Paine, [974) : l"acquisition d'une organisation en mosaig ¢, ¢n
liaison avee I'enrichissement spécifique, pourrait constituer wne oplimisi-
tion du compromis évoqué plus haut.

Les comparaisons de richesse et de diversité spéciliques faites entre
biocénoses actuelles et inlerprétées en termes de plus ou moins grande
stabilite risquent d’étre dénuées de signification ¢t sont en (oul cas pour l¢
moins ambigués. Comme I"écrit Goodmuan (1975) : « differences in environ-
mental « rigor ». and the suppose effects of differences in recent climatolo-
gical history on the « maturity » of the regional ecosyslems may also be
involved as explanations of both species diversity and. (o a lesser ex(ent.
community stability ». Dépassant alors les simples constats des variations
géographiques de la diversité spécifique (Pianka. 1966). des éludes compira-
lives qui lenteraient de discerner les facleurs historiques ct les facteurs
actuels expliquant les différences d organisation entre biocénoses confére-
raicnt une véritable teneur & unc Biogéographie écologique o Finterpreé-
tation de la répartition géographique des biocénoses serail faite en termes
d’ajustements locaux des stratégies adaptatives a la suite d évolutions dans
des contextes sélectifs différents.
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Abstracl. — Assuniing that selection is operating at the ecosystem level,
the increase of specific richmess and complexity is discussed i the light of
the adaptative strategyv concept. It is suggested that mosaic organisation
is selected against unifornity i ecosvstents evolution.



