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Un écosystéme peut étre schématisé

sous la forme d'un ensemble de flux,
de stockage et de transformation de
'énergie et de la matiére entre grands
compartiments (atmosphere, fraction
abiotique du sol, organismes autotrophes,
consommateurs primaires...), et 'écologie
des écosystémes s'est d’abord intéressée
aux lois de la matiére dictant ces
différents phénoménes. Mais il peut aussi
étre vu comme un systéme dynamique
formé d'un réseau trophique d’espéces en
interaction entre elles et avec leur
biotope qui évolue au fil du temps, du
fait des multiples interactions, migrations
et adaptations de ses membres. Portant a
la fois sur la diversité spécifique et
infra-spécifique (diversité “géno-
spécifique” dans la suite de ce texte), la
sélection naturelle influence
nécessairement les stocks et flux de
matiére dans les écosystémes. En
postulant que la sélection maximise les
flux d’énergie au sein de lécosystéme,
Lotka! souligne la pertinence des lois de
l'évolution pour comprendre et prédire
Uorganisation des écosystémes.

CRITICAS RECENTES E
PERSPECTIVAS ATUAIS
DA TEORIA DOS
ECOSSISTEMAS

Um ecossistema pode ser esquematizado
sob a forma de um conjunto de fluxos,
estocagens e transformacdo da energia e da
matéria entre grandes compartimentos
(atmosfera, fragdo abiédtica do solo,
organismos autotroficos, consumidores
primarios...). Entretanto, a ecologia dos
ecossistemas interessou-se inicialmente pelas
leis da matéria que ditavam esses diferentes
fenomenos. Mas o ecossistema também pode
ser visto como um sistema dindamico
formado por uma rede trofica de espécies
que interagem entre si e seu bidtopo,
conjunto que evolui no decorrer do tempo,
devido as maltiplas interacoes, migracoes e
adaptacoes de seus membros.

Tendo por objeto ao mesmo tempo a
diversidade especifica e a intra-especifica
(ou diversidade “geno-especifica”, conforme
o texto a seguir), a selecdo natural
influencia necessariamente os estoques e
fluxos de matéria nos ecossistemas.
Postulando que a selecdo maximiza os
fluxos de energia no interior dos
ecossistemas, Lotka® assinala a pertinéncia
das leis da evolucdo para compreender e
predizer a organizacao dos mesmos.
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Critiques récentes et perspectives actuelles de la théorie des écosystémes

Eco-évolution et changements globaux

De ces deux types de lois, de la matiére et de I’évolu-
tion, résulte une dialectique entre biodiversité et environ-
nement, chacun étant le produit de I'autre. La réponse des
individus a la sélection modifie leurs interactions avec leur
environnement; en retour la modification de ces interac-
tions affecte leur évolution (figure 1).

Figure 1: Schéma d’un écosysteéme représentant les compartiments
biotiques et abiotiques majeurs. En gris les communautés vivantes
(correspondant a un réseau écologique, d’interactions entre de multi-
ples espéces). Lécosysteme dépend de différents types d’interactions,
en continu les relations trophlques au sein de la biocénose, en poin-
tillé les fonctions écosystémiques correspondant a des interactions
entre matiéres et organismes vivants, consommation et recyclage.?

Cette dialectique a regu le nom de rétroaction éco-
évolutive, ou éco-évolution®. Considérer ce régime de sélec-
tion prend toute son importance lorsque les réponses évo-
lutives sont d’une vitesse comparable 2 celle des processus
écologiques. Les ripi-sylves sont des exemples spectacu-
laires des effets rapides et majeurs de cette éco-évolution.
La morphologie des iles, des berges, des cours d’eau, varie
en interaction étroite avec la composition des communau-
tés, végétales (arbres...) et animales (castors...).*

Les changements globaux se caractérisent a la fois par
des modifications du milieu physico-chimique (températu-
res, précipitations, pH des océans, concentrations en azote
et phosphate) et des communautés vivantes (déclin des es-
peces spécialistes, raréfaction des niveaux trophiques supé-
rieurs...).> Les changements globaux, en modifiant le régime
de sélection, devraient affecter les propriétés des écosys-
témes, au-deld des effets du déclin de la biodiversité.

Nous examinerons les propriétés majeures de cette
éco-évolution, ses effets émergents, son role dans la rési-
lience des écosystémes face aux changements globaux.
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Sélection systéme-dépendante

Léco-évolution des populations et communautés dif-
fere de la coévolution parce qu’elle implique également le
biotope; et parce que, dans les cas les plus simples, elle
peut n’engager qu’une seule espéce en interaction avec son
biotope.

Les contraintes physico-chimiques limitant I'univers
des possibles, cette interaction est plus 3 méme d’avoir des

p p
propriétés émergentes® que les processus évolutifs opérant
indépendamment des lois de la matiére.

Phénotype étendu: constructeurs de niche et ingénieurs
des écosystémes

La notion de phénotype étendu, associant I'individu
et ses effets sur 'environnement, aide 3 formaliser cette
éco-évolution, en s’appuyant sur deux autres concepts.

La construction de niche, désignant les activités de
modification de I’environnement bénéficiant aux organis-
mes qui les effectuent: construction de barrages par les
castors, de nids, terriers et autres abris par d’innombrables
espéces animales, manipulation du comportement des hotes
par leurs parasites qui favorisent leur transmission’. Cons-
truction de niche par excellence, 'agriculture a eu un effet
éco-évolutif majeur chez 'Homme, par exemple sur son
appareillage enzymatique®.

Les ingénieurs des écosystémes, organismes modifiant
par leurs activités les conditions physico-chimiques du
miliew’. Ce sont par exemple les micro-organismes — affec-
tant composition chimique des eaux et de lair, le relief —, le
sol — écosystéme construit par les organismes vivants — , les
utriculaires — développant des systémes comparables en mi-
lieu aquatique®... Les activités d’ingénieur des communau-
tés végétales sont nombreuses: enrichissement de ’atmos-
phére en oxygene, production d’ombre, d’humidité et de
relief, modification du régime des vents, donc du climat.

Cette notion est plus large que la précédente. Laccu-
mulation de déchets favorise rarement la survie des organls-
mes qui les produisent. Par leurs émissions d’oxygene, les
cyanobactéries sont d’importants ingénieurs de Iécosyste-
me, avec des conséquences évolutives majeures, mais cet
effet n’est pas une construction de niche. Plus original:
parmi les deux activités d’ingénieur de Saccharomyces
cerevisiae que sont la production d’alcool et de chaleur,
seule la seconde lui bénéficie, se qualifiant comme cons-
truction de niche!!
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Effets de la sélection naturelle sur les propriétés de ['écosysteme

Par son action sur les organismes ingénieurs, la sélec-
tion naturelle a un effet majeur sur les fonctions écosysté-
miques. Un végétal dont la litiere acidifie le milieu diminue
la disponibilité en phosphates, entraine le relichage d’élé-
ments toxiques et diminue le succes reproductif de nom-
breuses espéces'?. La réduction de la taille individuelle et
'augmentation du nombre des guppies, en réponse a la pré-
dation, stimule leurs émissions d’azote et de phosphate,
donc la production primaire®. De nombreux flux écosysté-
miques dépendent de la taille des individus, arbres en mi-
lieu terrestre, coquilles des mollusques en milieu benthi-
que.

Sélection a niveau multiple

Les effets des organismes ingénieurs sur le fonction-
nement des écosystémes en retour modifie la sélection
opérant sur ces organismes, un effet émergent de I’éco-
évolution. Une telle sélection opérant sur les propriétés
des niveaux supérieurs d’intégration — population, commu-
nauté, biocénose, écosystéme, paysage... — pourrait favori-
ser "amélioration mutuelle du biotope, de la capacité de
charge des différentes espéces, par une coopération entre
les espéces de Iécosysteme.

La résultante de cette sélection portant sur les unités
héréditaires, les genes, dépend de la direction et I'intensité
de la sélection au niveau d’intégration considéré, des pro-
cessus d’agrégation qui peuvent étre aléatoires ou préfé-
rentiels, selon que les individus développent des interac-
tions “coopératrices”. La difficulté majeure étant que leffi-
cacité d’une telle sélection diminue lorsque le niveau d’inté-
gration augmente.

Une telle sélection conduit-elle 3 maximiser la pro-
ductivité ou/et la résilience du systéme, par émergence de
coopérations A I’échelle de I’écosystéme qui contrecarrent
des effets antagonistes a I’échelle des individus? Ou bien
les propriétés des écosystemes dérivent-elles essentielle-
ment de la sélection opérant a I’échelle de I'individu? Laug-
mentation de la productivité A I’échelle des écosystemes
pourrait résulter simplement de la sélection opérant sur les
individus'*. Inversement, ’émergence de coopérations dans
les milieux pauvres, comme observées en prairie alpine ou
en zone intertidale, ot un seul individu ne peut se main-
tenir®®, souligne leur importance potentielle, au moins dans
certains écosystémes.
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Sélection et homéostasie des écosystemes: hypothése Gaia

Selon I’hypotheése Gaia, les activités des étres vivants
conférent A la biosphére une capacité d’autorégulation des
conditions environnementales'®. Le modele “Marguerite”,
par exemple, formalise la sélection opérant sur des margue-
rites de différentes couleurs en fonction de la température.
Selon ce modele, des individus “ingénieurs” améliorant les
conditions physico-chimiques de croissance des marguerites
sont favorisés. Léco-évolution des marguerites et de leur
milieu a pour effet de rapprocher la température locale d’un
optimum. De méme le modele “flacon”, formalisant I'interac-
tion entre des micro-organismes, leurs activité de recyclage,
conduit généralement A un recyclage efficace des nutriments".

Notons que dans ces modeles, c’est un bénéfice im-
médiat pour les organismes régulateurs qui entraine I’amé-
lioration du biotope. Mais un bénéfice A court terme n’est
pas une garantie de succes a long terme. La sélection natu-
relle de certains traits de vie avantageux a court terme peut
méme conduire une espéce au suicide évolutif'®, par la
dégradation progressive des conditions de vie. Dans le mo-
dele “flacon”, des individus produisant un nouveau type de
nutriments, non utilisables par le reste de la biocénose,
entrainent I’effondrement de Iécosysteme.

Mutualisme indirect a Péchelle des écosystémes

La coévolution de deux especes en interaction directe
— proie-prédateur, hote-pathogene, hote-parasitoide — stabi-
liserait cette interaction®. Les nombreux cas de mutualis-
me, de symbiose entre deux espéces, suggérent I'importan-
ce de la coopération a cette échelle.

Les conditions favorisant un mutualisme entre de
multiples espéces qui n’inter-agissent qu’indirectement, 2
travers leur réseau écologique commun, sont plus difficiles
a réunir. Deux prédateurs spécialisés sur deux proies en
compétition développent un mutualisme indirect?’. Une
telle synergie pourrait se déployer sur I’ensemble d’une
chaine trophique, entre consommateur primaire, herbivore
et recycleurs, afin par exemple de capter des ressources
supplémentaires?? (voir figure 2).

Lactivité d’ingénieur de I’écosystéme, en orientant les
flux préférentiellement vers un cycle, favoriserait I"émer-
gence de mutualismes a I’échelle de ce cycle. Ainsi les utri-
culaires, plantes aquatiques carnivores, se maintiendraient
en milieu pauvre grice 4 entretien d’une chaine alimen-
taire recyclant les éléments, passant par le zooplancton®.

Julbo/Dezembro de 2009 13
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Carnivore 2

Carnivore 1

Herbivore 1 Herbivore 2

Plante 2

Plante 1

Figure 2: Schéma d’un écosystéme constitué de deux cycles de nutri-
ment, en grisé les compartiments abiotiques. En pointillé, les rela-
tions entre cycles, diminuant les possibilités d’évolution conjointe

Une conséquence serait que la sélection maximise le
caractére associé A l'intensité de ces flux, biomasse, nombre
d’individus,... favorisant les groupes fonctionnels détermi-
nant cette activité. Régime de sélection et organisation des
écosystémes seralent ainsi étroitement liés.

Mosaiques géno-écosystémiques et espéces structurantes

Des interactions durables entre individus d’un éco-
systéeme, correspondant 2 des mosaiques géno-écosystémi-
ques?, devraient favoriser ce mutualisme.

Certaines espéces dites “structurantes”, dont les in-
dividus ont A la fois un effet majeur sur le fonctionnement
des écosystémes et des interactions durables avec des indi-
vidus d’autres espéces, joueraient un rdle fondamental dans
ces mosaiques. C’est par exemple le cas des arbres, qui
interagissent avec les micro-organismes du sol, mycorhizes
notamment®.

Le Tremble (Populus tremula), arbre dont les varia-
tions génétiques de la richesse en tannins des feuilles affec-
tent I’ensemble de I’écosysteme, illustre les possibilités de
ce mutualisme indirect. Les génotypes riches en tannins
diminuent le taux de décomposition de la litiere, de miné-
ralisation de I'azote, donc la disponibilité en nutriments. En
retour ils ont des chevelus racinaires denses, adaptés a ces
difficultés de recyclage de la matiére organique®. Les tan-
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nins étant une défense contre les herbivores, I’alternative
chez ces arbres — maximiser leur résistance aux herbivores
ou la disponibilité en nutriments — affecte I’ensemble de la
chaine trophique, par éco-évolution. La distribution spatiale
de la variabilité en tannins devrait refléter des différences
de régimes de sélection entre écosystémes.

Les super prédateurs sont des espéces clés de vofite
par leur effet majeur sur le fonctionnement des écosyste-
mes. Leur grande mobilité leur confére un roéle régulateur
a Péchelle du paysage, en couplant des réseaux écologiques
voisins?. De ce fait, leur réle structurant devrait s’envisa-
ger A cette échelle supérieure, ce qui rend plus difficile
apparition de mutualismes que dans le cas des arbres.

Le mutualisme plantes-herbivores est lui aussi entravé
par la mobilité des herbivores. Bien qu’elles bénéficient du
dépot de feces par les grands mammiféres herbivores en
milieu pauvre, les graminées ne sont sélectionnées pour
inciter 2 leur consommation que dans des conditions extré-
mement restrictives®

Les écosystémes en tant que systémes adaptatifs complexes

Un systéme adaptatif complexe (ou CAS) est un sys-
téme composé de nombreuses entités, liées entre elles par
de nombreuses relations fonctionnelles sur plusieurs ni-
veaux d’organisation, en interaction avec leur biotope. A
chaque niveau, les entités émergent des processus sous-
jacents et participent a ceux des niveaux supérieurs. La
réponse des écosystémes aux variations de ’environnement
dépend de ce processus d’interaction”. Ce concept, com-
binant sélections systéme-dépendant et A niveau multiple,
doit permettre de déterminer les conditions favorisant
’émergence de coopérations, prévenant I'irruption d’indi-
vidus “tricheurs”, menant au suicide évolutif.

Réponse des écosysteémes aux changements globaux

Lampleur des changements climatiques passés sugge-
re que la régulation homéostatique des systemes écologi-
ques — I’hypothése Gaia — est de capacité limitée. Ainsi le
lessivage des sols par la biodiversité, diminuant considéra-
blement la température de la biosphére®, constituerait un
puits de carbone autorégulé par la température. Cette régu-
lation est vraisemblablement insuffisante face aux variations
associées aux cycles de Milankovitch — voir les derniéres
glaciations. Ce type de régulation s’ajusterait mieux a des
variations plus lentes telles que les cycles de Wilson, com-
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me en témoignent les radiations évolutives des taxons ma-
jeurs du phytoplancton.’!

On peut donc s’interroger sur les capacités de régula-
tion des écosystémes face aux changements globaux. La
réponse des foréts tropicales aux changements climatiques
pourrait les amplifier ou les atténuer, notamment selon la
réponse de I’évapotranspiration®’. De méme, la réponse du
plancton a Paugmentation de température et I’acidification
des océans pourrait amplifier ou réduire les changements
globaux en cours®. Les conséquences écosystémiques du
retard de déplacement des espéces vers les latitudes plus
élevées, en réponse aux changements climatiques™, ou du
décalage entre les groupes d’une méme chaine trophique®
restent a2 déterminer.

Eco-évolution: rble de la diversité

Quel que soit le niveau de sélection, I'absence de
diversité devrait obérer toute régulation®. Norberg et al.’’
formalisent la réponse d’un groupe fonctionnel (défini
comme un ensemble d’espéces partageant les mémes préda-
teurs et les mémes ressources, et qui se différencient par
leur réponse a des variables externes telles que la tempé-
rature) a2 des modifications de I’environnement. Ils mon-
trent une productivité supérieure d’un peuplement divers,
par rapport au type optimal défini d’aprés les variations
environnementales affrontées.

Les iles, de moindre diversité, sont des points froids
de coévolution, et quelques observations suggérent une
diminution de productivité et de résilience de ces écosys-
temes qui va au-deld de leur faible résistance aux inva-
sions®. A linverse, Pefficacité des systemes plantes-pollini-
sateurs des angiospermes qui facilite la reproduction des
espéces rares, favoriserait la productivité des écosystemes
qu’ils composent par le maintien de la diversité®

La dispersion entre écosystémes voisins affecte 1’éco-
évolution. En-decd d’un certain seuil, la sélection manque
de variabilité pour étre efficace. A I'inverse, des échanges
fréquents empéchent ’adaptation locale®. Les effets posi-
tifs des apports de propagules sur la productivité suggerent
que les communautés de plantes seraient plutdt en-dega du
taux optimal d’immigration. Le constat est le méme pour
les herbivores en milieu marin, crustacés et mollusques,*
ce qui suggere un effet délétere de la fragmentation anthro-
pique des habitats.

La diversité des espéces ingénieurs devrait favoriser
’atténuation des effets des changements globaux. Ainsi
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I'arrivée de quelques espéces dans le lac Erié, en rediri-
geant les flux de phosphate, a permis une diminution des
excés de ce nutriment en milieu pélagique, une accumula-
tion en milieu littoral et benthique, dans la riviere effluente,
le Niagara, entrainant un changement d’habitat alimentaire
chez le grand corégone. Le recyclage de ce nouveau stock
de phosphate vers le milieu terrestre, via les oiseaux, pour-
rait étre facilité par larrivée d’une autre espéce, le gobi.

Processus évolutifs et résilience des écosystemes

La résilience définit la réponse des écosystémes aux
perturbations, modifications brutales de I’environnement,
composante des changements globaux. Elle est congue
comme: 1) Iintensité maximale de la perturbation pouvant
étre absorbée par I’écosystéme, sans changement significa-
tif d’organisation, c’est-a-dire sans basculer vers un autre
régime de fonctionnement, ou comme 2) le temps nécessai-
re pour effacer toute trace d’une perturbation®. La relation
entre ces deux critéres pourrait dépendre du temps d’ob-
servation*.

Basculement des écosystémes: notion de disclimax

Selon la premiére conception, I’écosysteme peut bas-
culer vers un autre état stable, a partir duquel il est difficile
de rebasculer vers I’état antérieur. Ces différents états va-
rient dans leurs propriétés, productivité, abondance des
différents organismes. Le terme disclimax est parfois utilisé
pour désigner le régime de faible productivité, et/ou abon-
dance et diversité réduite pour certains groupes, par exem-
ple les niveaux trophiques supérieurs dans le cas de I’eutro-
phisation.

Role des espéces clés

Nous appellerons especes “clés” ’ensemble des espe-
ces clés de votte, ingénieurs et structurantes définies plus
haut dans ce texte, qui jouent un rdle fondamental quant a
la dynamique de I’écosystéme en modifiant le régime de
sélection.

Certaines organismes ingénieurs jouent un role fon-
damental dans ce basculement: les organismes filtreurs
(moules, balanes..) et les micro-organismes, qui détermi-
nent les flux entrants de phosphates dans le cas de I’eutro-
phisation; les communautés végétales dans la transition
forét-savane; les mammifeéres herbivores dans les écosyste-
mes arides; les algues et coraux (en interaction) dans les
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récifs coralliens; ainsi que les especes clés de votte (loups,
orques, vautours...), a travers les cascades trophiques.
Les valeurs seuils de basculement devraient dépendre
de la diversité et de I’évolution des espéces clés. Une
diminution de leur diversité, en entravant ’éco-évolution,
maintiendrait écosystéme dans un disclimax de faible pro-
ductivité et/ou résilience. Certaines foréts tropicales se ca-
ractérisent par une faible activité et diversité des décompo-
seurs, un faible recyclage et productivité; le maintien de
’écosystéme dans un état de disclimax pourrait s’expliquer
par leur absence de diversité”. De méme, I'invasion d’un
milieu aquatique par la jacinthe d’eau renforce Ieutrophisa-
tion en limitant les échanges gazeux a la surface des eaux*
Labsence d’herbivores maintenant la diversité végétale, en-
trainant la préemption du milieu par quelques espéces colo-
nisatrices, favoriserait le maintien de telles situations

Retour a Péquilibre aprés perturbation: la théorie des
cycles adaptatifs

Parmi les écosystemes dont le basculement a été
observé, la proportion d’écosystémes ayant basculé de ma-
niere irréversible serait faible, de Pordre de 5%*. La théo-
rie des cycles adaptatifs décrit le retour d’un écosystéme a
son état antérieur aprés perturbation en s’inspirant de la
succession écologique, mais en la completant par deux sta-
des supplémentaires, donnant lieu 3 un cycle en quatre
étapes (figure 3).

conservation Stade

climacique

>
>

Succession

Biomasse

exploitation

reldchement

Perturbation

Stade

plonmer

réorganisation

v

Connectivité

Figure 3: Représentation schématique des cycles adaptatifs, com-
posé de quatre phases différant par la biomasse et la connectivité des
communautés (3 partir de Gunderson and Holling*)
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Les deux premiéres phases regroupent les différentes
étapes d’une succession, soit:

1. une phase d’exploitation, initialement de faible
connectivité et biomasse, avec colonisation de sites vacants
et acquisition de ressources inexploitées, par des espéces a
grande fécondité (de type 7);

2. une phase de conservation, de biomasse et connec-
tivité élevée, dominée par des espéces de longue durée de
vie et faible fécondité (de type K), qui se distingue par une
accumulation lente de ressources et d’énergie. Léco-évolu-
tion permet d’expliquer simplement cette augmentation de
productivité, du taux de recyclage et une diminution des per-
tes en nutriments au cours de la succession®, ot 'on passe
de chaines trophiques de type “détritiques’ a “herbacées”
puis “ligneuses” (figure 4). Léquilibre atteint au cours de
cette phase correspond au “climax” supposé des successions.

Prédateurs
mixtes

Prédateurs
autotrophiles

Prédateurs
détritiphiles

_ Herbivores
micro, macro, mega

Taille, nivean trophique

Plantes

> Plantes
erbacées :

igneuses

Bactérivores

Bactéries +(_ Champignons

Taille, temps de génération

Figure 4: Ecosystéme simplifié, représentant les chaines trophiques
dont la prévalence change au cours d’une succession (2 partir de OIff
et al.®"). De nombreux flux et groupes fonctionnels ne sont pas
représentés sur ce schéma

La séquence de perturbation considére deux phases
supplémentaires:

3. une phase de relaichement de I’écosysteme, la per-
turbation entrainant la libération des ressources accumulées;

4. une phase de réorganisation, qui dépend de la bio-
masse accumulée et des processus de recyclage. Cette pha-
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se mobilise organismes et ressources conservées in-situ ou
provenant d’autres sites, espéces transitoires utilisant les res-
sources disponibles, résidus des organismes précédents (ar-
bres morts), se traduisant par une domination des chaines de
type “détritiphile” (figure 4).

Cette théorie souligne I'importance des processus
opérant durant le stade perturbé. Leffondrement probable
de nombreuses fonctions écosystémiques lors de la phase
de destruction, parallélement a la diminution de la connecti-
vité et de la biomasse, suggére importance des facteurs
maximisant la durée de la succession, minimisant celle de la
perturbation.

Ces basculements ne sont donc pas irréversibles. Les
espéces clés, qui déterminent le régime général de sélection,
devraient affecter largement la vitesse de retour vers la suc-
cession. La bioremédiation, qui consiste 2 manipuler certains
niveaux trophiques afin de déclencher une cascade trophi-
que, permet ainsi le rebasculement vers I’état oligotrophe.

La diversité genospec1f1que régionale, source de la di-
versité locale, aurait un réle majeur en maximisant les capa-
cités d’adaptation locale. En ouvrant le jeu des possibles lors
de Passemblage des communautés, elle accélere la recons-
truction de I’écosystéme, diminuant la probabilité de bas-
culement vers un disclimax. En maximisant la diversité a
I’échelle du paysage, la spécialisation des communautés®
faciliterait la réponse des écosystémes aux perturbations®

Diminutions endogénes de la stabilité

La théorie des cycles adaptatifs postule que tout éco-
systéme est instable 2 long terme, méme en I’absence de
perturbation exogene. Les processus dynamiques et évolu-
tifs que sont les variations progressives des composantes et
propriétés du systeéme altéreraient sa stabilité et condui-
raient 2 la destruction du climax. Cette théorie s’inspire du
cas des ravageurs des foréts (ex: tordeuses de I’épinette),
pour lesquels 'augmentation de la densité foliaire entraine
le basculement vers la prolifération, par diminution de la
prédation.**

Les espéces qui construisent leur niche en augmen-
tant le taux de perturbation de I’écosystéme ou elles vivent,
maintenant I’écosystéme dans un état instable, sont des
exemples de perturbateurs endogénes. Ainsi des plantes
ignifuges, dont les propagules sont résistantes au feu®

Un cas plus général serait le remplacement partiel, au
cours des successions, des chaines alimentaires de type “dé-
tritique” par celles de type “herbacées” puis “ligneuses”,
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avec une augmentation du rapport stoechiométrique carbo-
ne/azote, des temps de génération, de la taille des détritus,
une diminution de la longueur des chaines trophiques, de la
qualité des nutriments (figure 4). La plus grande sensibilité
aux pressions anthropiques des espéces ligneuses, résultant
de leur plus faible diversité géno-spécifique (associée A leur
taille individuelle supérieure), saperait la stabilité de I’éco-
systeme le long de la succession.

La caractérisation des écosystémes par la fréquence
des différents types de chaine (figure 4), leur sensibilité
aux perturbations, selon I"abondance et la diversité des es-
peces clés (ingénieurs, structurantes et clés de voite), per-
mettrait de mieux comprendre la réponse des écosystémes
aux perturbations.

Conclusion: des écosystemes a la biodiversité

Létat des écosysteémes, leur réponse aux perturba-
tions, ne dependent pas que des contraintes pédoclimatiques,
de la diversité, mais aussi du régime de sélection. Le déclin
des especes clés, de leur abondance et de leur diversité, en
modifiant ce régime, pourrait avoir une influence majeure
sur la réponse de la biodiversité aux changements globaux.

Conséquences pour les services écosystémiques

Les fonctionnalités des écosystémes ont une impor-
tance majeure pour les sociétés, en assurant la régulation du
climat et des flux hydriques, ou en atténuant les perturba-
tions*®. Léco-évolution semble une notion précieuse pour
envisager I'effet des changements globaux sur le devenir de
ces services écosystémiques. Le role des espeéces ingénieurs
et structurantes dans ces différents services, sans doute
plus important dans le cas du stockage du carbone que dans
le cas du contréle biologique, plus influencé par les especes
clé-de-volte, est une variable majeure a intégrer.

La fragmentation des écosystémes, en diminuant la
diversité locale, les perturbations, en diminuant la péren—
nité des mosaiques géno-écosystémiques, pourraient opé-
rer Iéco- evolutlon, donc le maintien de mutualismes indi-
rects, les services écosystémiques, et plus largement ’adap-
tation des écosystémes aux nouvelles conditions environne-
mentales.

Au-dela des travaux expérimentaux, les comparaisons
in-situ, mieux adaptées aux échelles impliquées, paraissent
nécessaires pour mieux analyser la relation entre diversité,
régime de sélection et fonctionnement des écosystémes.
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