EXTINCTION ET
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ECOSYSTEMES
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Cet article constitue une remise en
perspective épistémologique des
théories actuelles sur les extinctions
d'espéces en relation avec le
fonctionnement des écosystémes. Le sujet
est en vogue a l'heure ol les écosystéemes
sont victimes de dégradations
environnementales d'une ampleur et d'une
systématicité inégalées dans lhistoire
humaine. Mais surtout, il s'agit d'un sujet
aux enjeux scientifiques multiples: prédire
plus précisément les risques dextinction
des espéces dans des écosystéemes
perturbés, mieux comprendre limpact des
extinctions d’espéces et de maniére
globale définir des principes qui
permettent de construire des ponts entre
l'écologie des populations et l'écologie
écosystémique. Aprés un rappel succinct
des termes de la problématique, et en
particulier de la difficile évaluation de
Uinfluence de la biodiversité sur le
fonctionnement des écosystémes, nous
présenterons les trois grands courants
épistémologiques que sont le
probabilisme, le mécanicisme et enfin
lorganicisme, qui marquent de leur
empreinte les hypothéses et les théories
avancées pour rendre compte des effets
des extinctions sur les processus
écosystémiques. Cette analyse mettant en
évidence l'ambiguité des notions de
“fonction” et de “fonctionnement”
écosystémique, nous proposerons de
favoriser une approche en termes de
“traits écologiques”.

EXTINCAO E
FUNCIONAMENTO DOS
ECOSSISTEMAS

Este artigo constitui uma retomada
epistemoldgica das teorias atuais
sobre as extingdes das espécies em
relacdo ao funcionamento dos
ecossistemas. 0 assunto esta em voga,
num momento em que 0s ecossistemas
sao vitimas de degradacdes ambientais de
amplitude e sistematicidade inusitadas
na histéria humana. Trata-se
principalmente, porém, de um tema que
implica mdltiplos desafios cientificos:
predizer com precisdao os riscos de
extingdo das espécies em ecossistemas
perturbados, compreender melhor o
impacto das extin¢des de espécies e, de
maneira global, definir principios que
permitam construir pontes entre a
ecologia das populacoes e a ecologia
ecossistémica. Apds sucinta revisdo dos
termos dessa problematica e, em
particular, de uma dificil avaliacdo da
influéncia da biodiversidade sobre o
funcionamento dos ecossistemas,
apresentamos as trés grandes correntes
epistemologicas, que sdo: o probabilismo,
o mecanicismo e, enfim, o organicismo,
correntes que imprimem suas respectivas
marcas nas hipdteses e teorias avangadas
que visam compreender os efeitos das
extingdes sobre os processos
ecossistémicos. Nesta analise, que coloca
em evidéncia a ambiguidade das nogoes
de “funcdo” e de “funcionamento”
ecossistémicos, optamos por uma
abordagem em termos de

“tragos ecoldgicos”.
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Les thedries de I'extinction

Le préalable a toute analyse des rapports entre extinc-
tion et fonctionnement écosystémique est de resituer les
théories de I’extinction dans leur contexte écologique et
évolutif. Le premier éclaircissement A apporter concerne la
pertinence du terme extinction en matiere d’écologie éco-
systémique. Dans un contexte évolutif, ce terme désigne la
disparition d’une espéce, que celle-ci s’éteigne définitive-
ment ou qu’elle se transforme en une autre espéce. Dans
un contexte écologique au sens large, c’est avant tout I'ex-
tinction démographique qui importe, lorsque ’espece dis-
parait complétement sans laisser d’ espece fille.! Mais au
niveau circonscrit de ’écosystéme, c’est I’extinction locale
de P’espece qui compte. Elle peut ne concerner qu’une po-
pulation particuliére de I'espéce parmi d’autres, et prendre
éventuellement la forme d’une simple disparition pour cau-
se d’émigration.

Identifier les causes et les effets des extinctions d’es-
peces dans un cadre écosystémique s’inscrit dans ce que
Scherer-Lorenzen? qualifie au sens large de Biodiversity-
Ecosystem Function Paradigm, que I'on devrait plus modes-
tement requalifier en programme de recherche sur les rap-
ports biodiversité-fonctionnement écosystémique®. Dans
ce contexte, mesurer 'effet des extinctions sur le destin
fonctionnel des écosystémes posséde a la fois une valeur
théorique, en tant que révélateur essentiel des fonctions
cachées d’une espece , ainsi qu’une valeur pragmathue et
appliquée relative a la préservation des espéces et des ser-
vices écosystémiques’. Allant de pair avec une volonté de
conservation de la biodiversité a Iéchelle globale comme en
témoigne la Convention sur la Diversité Biologique signée
a Rio en 1992, il parait tout 2 fait légitime de vouloir mieux
cerner les interrelations entre le fonctionnement des éco-
systemes et I’état de la biodiversité.

En effet, les écologistes et les biologistes de la con-
servation ont constaté que I’accroissement des connaissan-
ces relatives aux causes et aux mécanismes des extinctions
en écologie des populations n’était pas suffisant pour en-
rayer la crise de la biodiversité et attirer I'attention de la
société sur un sujet qui, pour beaucoup, ne la touche pas
directement. Sans doute fallait-il également la convaincre de
la réalité et de la gravité de ce qui n’était alors qu’un pré-
supposé: les conséquences tragiques de la perte de la bio-
diversité pour les écosysteémes, et plus particulierement
pour les besoins humains et sociaux.
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A partir d’un colloque qui s’est tenu 3 Bayreuth au
début des années 90, de nombreux écologistes ont com-
mencé A explorer systématiquement les liens entre bio-
diversité et fonctionnement des écosystémes. La recherche
s’est notamment focalisée sur I'impact de la perte de biodi-
versité sur les FE — entre autres, la consommation de CO,
et la productivité primaire’, la couverture foliaire, la dimi-
nution du taux de nitrates ainsi que la rétention des nutri-
ments dans le sol®, la résistance a la sécheresse’ ou encore
la stabilité des écosystemes!'

Les relations entre extinctions et fonctionnement des
écosystémes sont toutefois loin de montrer des relations
causales ou du moins des corrélations évidentes. On constate
méme que le fonctionnement de I’écosystéme est parfois
négativement corrélé avec la biodiversité (par exemple,
'augmentation de la diversité végétationnelle et microbien-
ne réduit la matiére inorganique du sol). Dans de nombreux
autres cas, il reste difficile de rejeter ’hypothese nulle, a
savoir une totale indépendance entre biodiversité et FE'.

Lorsque le nombre d’espéces a été jugé pertinent
pour expliquer les variations dans FE, aussi bien en condi-
tions contrdlées — sur des parcelles expérimentales'? ou en
écotrons” — que dans des conditions semi-naturelles, avec
par exemple le programme européen BIODEPTH", plu-
sieurs hypothéses explicatives ont été avancées, sans faire
consensus jusqu’aujourd’hui. Les deux plus communément
discutées sont I'“effet de complémentarité”,”® selon lequel
la complémentarité des traits fonctionnels, et Ieffet de faci-
litation entre espéces induit, conduiraient A une meilleure
exploitation des ressources limitées; inversement, la modifi-
cation du fonctionnement de I’écosystéme confronté A une
perte d’espéces résulterait de la compétition accrue entre
espéces pour les niches laissées vacantes'®. La seconde hy-
pothese, dite d’“effet de sélection”, que 'on peut éventuel-
lement assimiler 2 un biais expérimental, postule qu’en
augmentant la biodiversité, on augmente aussi la probabilité
d’avoir une espéce avec un effet majeur sur le processus
écosystémique étudié?”

Une des raisons de ce débat est sans conteste 2 re-
chercher dans la nature trop frustre du concept de bio-
diversité. Est-on certain de savoir exactement de quelle
biodiversité on discute? Les résultats expérimentaux sont
parfois contradictoires selon les écosystémes étudiés, sans
compter que de subtiles différences dans la définition des
propriétés étudiées conduisent parfois 3 des interprétations
divergentes.!® D’aucuns ont affirmé que I’écologie était
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encore loin d’avoir atteint la maturité scientifique 3 cause
de Papproximation généralisée de ses concepts'. Dans ce
contexte, comment aborder plus en détail les relations en-
tre extinctions et FE? Nous souhaitons montrer que ces
débats récents sur le programme B-FE relévent de paradig-
mes ancrés depuis longtemps dans les sciences écologiques
et évolutives. Ces trois paradigmes, que nous qualifions de
probabiliste, de mécaniciste et enfin d’organiciste corres-
pondent respectivement 3 trois conceptions différentes de
’écosysteme: ouverte, semi-fermée, fermée et 2 trois con-
ceptions populationnelles liées: démographique (non-adap-
tative), fonctionnaliste (adaptative), co-évolutive (hypera-
daptative).

Probabilisme

Le premier paradigme examiné, le probabilisme, n’est
sirement pas le plus ancien. On pourrait faire remonter ses
racines 2 James Lotka pour la biologie des populations® et
3 Henry Gleason pour sa caractérisation en termes indivi-
dualistes et statistiques des communautés écologiques?®’.
Cette approche explicative des phénomenes écologiques,
largement inspirée par la physique statistique, affirme que
les structures et le fonctionnement des entités écologiques
(populatlons, communautés, écosystémes) n’obéissent pas
a un déterminisme propre, mais résultent des interactions
stochastiques entre les éléments qui les composent. Outre
le fait qu’il est tres difficile d’identifier de véritables lois
écologiques?, deux arguments majeurs appuient la perti-
nence de cette approche pour étudier les systemes ecologl—
ques: le fait que I'indéterminisme se traduise en certaines
circonstances par un comportement de type “chaos fai-
ble”? et, d’autre part, que la complexité et la quantité d’in-
teractions qui régissent un systéme écologique soient telles
qu’une part d’ignorance apparait fondamentalement irré-
ductible.

Pour ce qui est des interactions entre baisse de la
biodiversité et FE, et plus généralement entre écologie bio-
tique et abiotique, le paradigme probabiliste étudie les dy-
namiques d’extinctions comme résultant des propriétés
stochastiques des populations ou des individus subordon-
nées aux contraintes physiques des écosystémes (surface,
énergie, nutriments, etc.). Les modeles probabilistes, qui
visent A mettre au jour des invariants des systémes étudiés,
ne s’embarrassent guére de typologies raffinées. Pour le
dire plus techniquement, I'espace des états est en général
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assez frustre, les individus, les espéces ou les unités éco-
systémiques étant généralement tenus pour identiques. Les
écosystémes sont présentés comme des systémes physi-
ques ouverts, loin de I’équilibre et évolutifs, dont les pa-
trons tiennent lieu d’attracteurs. Les écosystémes relevent
deés lors plus de la construction théorique, sans organisation
essentielle et sans frontiére déterminée (ce que ’on nom-
me aussi “écotone”), ou alors purement contmgente Le
pendant biotique et évolutif de cette représentation réduit
la biodiversité 3 une somme d’espéces largement indifféren-
ciées, assimilées selon une parabole rendue célebre par Paul
et Anne Ehrlich a des “rivets”®. Le terme de rivet provient
d’une analogie entre le fonctionnement des avions et celui
des écosystemes. Un avion peut continuer 2 voler, méme
$’il lui manque un rivet, ou deux, ou tr01s, etc. Mais il
arrive fatalement un moment ou la suppression d’un rivet
supplémentaire finit par causer la désintégration de I’avion
en vol. Selon les Ehrlich, il en serait de méme avec I’ex-
tinction des espéces dans les écosystémes. Si la dlsparmon
de quelques espéces passe inapercue, il se pourrait qu'a un
moment donné tout I’écosysteme s’effondre. Ce qui n’était
alors qu’une intuition a été depuis modélisé de maniere
formelle en s’appuyant sur la théorie des systémes critiques
auto-organisés. Celle-ci a permis d’établir que les événe-
ments d’extinction du passé obéissent a2 une dynamique
chaotique, ce qui signifie qu'une seule extinction peut en
théorie déclencher une cascade d’extinctions en masse®
De plus, il faut considérer que les extinctions en chaine,
malgré leur caractére soudain aux échelles de temps écolo-
giques, prennent de nombreuses générations en pratique.
Nous vivrions ainsi en état avancé de “dette écologique”
d’extinction?, sans méme en étre conscient. La parabole
des rivets d’Ehrlich dénonce de maniére remarquable une
erreur de logique trop répandue, le “paralogisme inductif”,
lequel suppose que la non-occurrence d’une catastrophe de
trés faible probabilité jusqu’a la période présente consti-
tuerait un indice valide de ses trés faibles chances de se
produire dans le futur. Or, dans la mesure ou les occur-
rences d’extinctions d’espéces ne sont pas indépendantes,
chaque nouvelle extinction augmente, bien que légérement
la probabilité que la prochaine déclenche une réaction en
chaine écologique dramatique.

Certains écologistes interprétent toutefois la parabole
des rivets de maniére littérale en supposant que si toutes
les espéces sont supposées identiques, leurs effets fonc-
tionnels le sont aussi et leur impact sur I’écosystéme pure-
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ment additif, conduisant 3 une relation B-FE linéaire?. Si
cette représentation linéaire illustre 3 lextréme par son
simplisme le présupposé physicaliste de ce paradigme, les
modeles stochastiques sous contrainte de type chaos orga-
nisé n’ont pas moins été critiqués pour leur manque de
réalisme au niveau des cascades d’extinctions?, et sur le fait
que les extinctions ne se produisent pas au hasard®.

Pourtant, I'approche probabiliste des liens entre es-
peces et écosystémes connait un succes certain de par son
insensibilité d’échelle: on peut en effet trouver son équiva-
lent au niveau des paysages (ensemble d’écosystemes en
interaction) ou ce sont des dynamiques de “patchs” qui
sont modélisées en tenant compte des effets du hasard.

Les interrelations flexibles entre écosystémes et es-
peces, ou le hasard garde une place importante, participent
d’une vision générale de la nature de type héraclitéenne ou
’accent est mis sur les flux et le mouvant. A la rigueur, si
’lhomme perturbe les flux “naturels” et déstructure tempo-
rairement les écosystémes, le hasard auto-organisateur
augmentera sans aucun doute par la suite les phénomeénes
de spéciation et de diversification. Mais cette approche,
bien que structurante, apparait par trop globahsante car peu
prédictive aux niveaux intermédiaires. On sait qu’une di-
minution de la biodiversité va augmenter la probablhte de
perturbation ecosystemlque mais ne peut-on espérer dé-
terminer quel type d’espéces seront affectés? Selon quelles
modalités? Il faut pour répondre a ces interrogations un
cadre d’intellection résolument plus déterministe.

Mécanicisme

Si le paradigme probabiliste envisage les especes com-
me les molécules d’'un gaz ou comme les intersections tran-
sitoires d’un réseau auto-organisé, un second paradigme, le
mécanicisme, les envisage comme les piéces morphologi-
quement et fonctionnellement différenciées d’une machine
auto-entretenue. Nous postulons d’emblée que ce paradig-
me comme le suivant, Iorganicisme, sont tous deux de na-
ture cybernétique. Mais 2 la différence de 'organicisme, il
n’y a pas ici de communication active entre les éléments du
systéme, c’est-a-dire pas de fonction de controle, mais seu-
lement des ajustements et des rétroactions physiques ou
chimiques que I'on peut assimiler 3 des informations passi-
ves’l.

Selon ce paradigme, les écosystémes sont des sys-
témes intégrés, dans la tradition odumienne®?, exhibant des
propriétés irréductibles, mais non clos fonctionnellement.
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Autrement dit, 'écosystéme perdure grice aux fonctions
accomphes par ses éléments, mais sans fin prédéfinie”. Les
espéces sont déterminées par le role qu’elles jouent dans
’écosysteme grice aux caractéristiques de leurs niches res-
pectives. Mais, il ne s’agit pas tant de la niche “potentielle”
et de ses variables biotiques et abiotiques qui permettent la
survie de I’espéce, que de la niche “réalisée” et de ses
effets; c’est-a-dire, la niche au sens d’Elton, comme la
fonction qu’occupe une espéce dans I’économie de la natu-
re’*, ou encore, la niche au sens que lui donne récemment
Odling-Smee, comme environnement physique modifié ou
“construit” par ’espéce et se transmettant aux générations
ultérieures*

Selon les tenants de cette vision mécaniciste du rap-
port extinction-écosystéme, parmi lesquels nous pouvons
compter la plupart des écologistes cités précédemment
travaillant sur le programme B-FE (Naeem, Tilman, Lo-
reau, etc.), les especes doivent étre associées A des groupes
fonctionnels, lesquels affectent les processus écosystémi-
ques et répondent aux changements de maniére similaire®.
Les groupes fonctionnels sont définis par rapport au niveau
trophique de I’espéce (par exemple producteurs primaires,
décomposeurs ou prédateur ultime), a ses caractéristiques
biochimiques (par exemple les fabacées qui fixent 'azote
atmosphérique) ou encore 2 ses effets sur environnement
(par exemple les especes fouisseuses). Ce paradigme sup-
pose de surcroit la substituabilité potentielle de toutes les
espéces au sein d’un méme groupe fonctionnel; ainsi, en cas
d’extinctions répétées, seule la disparition de la derniére
espeéce d’un groupe fonctionnel conduirait 2 une perturba-
tion fonctionnelle d’ampleur.

La baisse de biodiversité, qui peut étre soit naturelle,
soit le fait d’expériences de suppressions d’espéces®”
s’accompagne d’effets parfois violents sur le fonctionne-
ment des écosystémes que 'on peut expliquer en termes de
redondance, de complémentarité ou au contraire d’unicité
fonctionnelle. Les espéces n’étant pas réduites a des “ri-
vets” identiques, il est possible de leur attribuer des pro-
priétés génériques par rapport aux fonctions qu’elles exer-
cent dans I’écosystéme. Par exemple, un concept qui a
connu un grand succes, est celui d’espece-clé (keystone
species)®. Définie a lorigine comme une espéce avec un
impact disproportionné sur le fonctionnement de I’écosys-
teme relativement 3 sa biomasse, le concept d’espece-clé a
ensuite été étendu et redéfini de nombreuses fois en fonc-
tion de la nature des études et des intéréts des chercheurs
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qui ont mobilisé ce concept®. Cette tendance a été criti-
quée dans la mesure ou elle brouille aussi bien la définition
que l'usage théorique qui peut étre fait de ce concept®.
Ainsi, sans doute a-t-il été trop vite assimilé 2 “espéce prio-
ritaire” dans une perspective conservationniste. Par ailleurs,
d’autres tentatives ont été proposées de hiérarchisation et
de définition fonctionnelle des groupes d’espéces au sein
des processus écosystémiques. Mais plus encore que pour
le concept d’espéce-clé, ces concepts (espéce parapluie,
sensible, ingénieur, facilitatrice, redondante, etc.) manquent
d’assise théorique et dépendent fortement du type d’éco-
systéme étudié. Plus critiquable encore est le caractere
contextuel de ces catégories. Une méme espéce située dans
des communautés différentes verra sa situation écologique
et par conséquent sa catégorisation varier''. Ce point est
méme au cceur de ’hypothése de complémentarité évoquée
précédemment pour expliquer les résultats du programme
B-FE. Le paradoxe est que cette hypothese, issue d’un
paradigme fonctionnaliste, remet en cause la cohérence des
classifications sur lesquelles est fondé le paradigme mécani-
ciste-fonctionnaliste de par la nature émergente de son
effet! Enfin, les classifications fonctionnelles qui servent de
présupposé a ces catégories sont elles-mémes sujettes 2
caution: les niveaux trophiques par exemple ne sont pas
toujours clairement définis dans la mesure ol un prédateur
carnivore peut changer de régime en cas de nécessité, ou
un herbivore peut consommer de nombreux insectes et
micro-organismes du sol, etc.*’. Les flux de matiere et
d’énergie ne sont pas aussi nettement déterminés par la
position fonctionnelle d’une espéce qu’une idéalisation du
fonctionnement écosystémique ne le laisse supposer.

Organicisme

Une maniére de dépasser ces critiques consiste a se
tourner vers un paradigme qui considere Iécosystéme
comme une entité bien plus intégrée, le paradigme organi-
ciste. Il s’agit sans aucun doute du paradigme le plus ancien:
on le trouve déja exprimé dans le Timée de Platon, et dans
le domaine écologique, il fut largement soutenu par Cle-
ments avec sa théorie des successions végétales®. Malgré
les déconvenues de la théorie clementsienne, éclipsée par
les théories systémiques, une forme écosystémique d’orga-
nicisme a vu le jour en s’appuyant sur Pexistence de pro-
cessus co-évolutifs et co-adaptatifs extrémement poussés
dans certains cas: “L’écosystéme peut étre considéré com-

Ciéncia & Ambiente 39



# Cité et traduit par BLAN-
DIN, P (Op. cit.) qui défend

une opinion trés proche.

PATTEN, B. C. Ecosystem
as a co-evolutionary unit: a
theme for teaching ecology.
In: INNIS, G. S. (ed.). New
directions in the analysis of
ecological systems. Part. 1. La
Jolla: Society for Computer
Simulation, 1975. p. 1-8.

4 BLANDIN, P. Op. cit.

* HILLS, G. A. A philosophical
approach to landscape plan-
ning. Landscape Planning,

1:339-371, 1974.

47 CASPERSEN, J. P & PA-
CALA, S. W. Successional
diversity and forest ecosys-
tem function. Ecological Re-

search, 16:895-903, 2001.

*#¥ SCHERER-LORENZEN,

M. Op. ct.

Y MORIN, E. La méthode.

Paris:

Seuil, 2008.

Julien Delord

me consistant de composants biologiques et abiotiques qui
changent et évoluent ensemble, et le terme écosystéme im-
plique une unité de co-évolution”™.

La ol dans le paradigme mécaniciste, il n’est pas fait
mention d’information, dans ce paradlgme au contraire,
selon Patrick Blandin qu1 défend une version “transactio-
nelle” de Porganicisme, “les processus ne peuvent se pro-
duire dans I’écosystéme que par des transactions entre mé-
moires co-adaptées [qui] constituent les propriétés émer-
gentes de I’écosysteme”. Bien que Blandin cherche a se
démarquer de la notion d’équilibre, peu adequate et trop
galvaudee dans le contexte écologique, il n’en appelle pas
moins a travers son argumentation en faveur de “trajectoi-
res” de changement intégrées a une forme d’homéostasie
dynamique dans laquelle, pour reprendre Hills* “les con-
cepts traditionnels de cause et d’effet ne peuvent s’appli-
quer aux relations entre les parties d’un écosysteme”. Il est
frappant de constater que cette question revient réguliére-
ment dans le débat sur les effets réciproques entre biodi-
versité et fonctionnement écosystémique. Caspersen et Pa-
cala¥, ont par exemple démontré ’existence d’'une augmen-
tation asymptotique de la croissance de la canopée avec la
diversité des arbres aux USA. Si la conclusion la plus atten-
due est qu’un niveau plus élevé de biodiversité favorise la
productivité 3 cause de I’hypothése de complémentarité
entre niches conduisant 2 une meilleure exploitation des
ressources, rien ne permet d’exclure une causalité inverse,
a savoir qu’une parcelle plus productive permet la coexis-
tence d’une plus grande diversité d’especes*. Résoudre les
questions du sens de la causalité nécessite des études plus
détaillées, contrefactuelles, et sans doute de renoncer en par-
tie 2 une causalité linéaire pour une causalité en boucle?

Pour ce qui est de son versant biotique ce paradigme
impose plusieurs conditions aux espéces: qu’elles soient
plus que les outlls grossiers d’une machine imparfaite, mais
bien les “organes” d’un systeme intégré et adapté et qu’el-
les évoluent en permanence pour optimiser leur adaptation
a I’environnement; que toute niche écologique soit unique
et reflete ainsi un haut degré d’adaptation; que chaque es-
pece se distingue au moins des autres par une variable envi-
ronnementale (principe d’exclusion compétitive) et que par
conséquent la redondance fonctionnelle soit théoriquement
impossible entre deux espéces distinctes.

Il en résulte que toute extinction modifie nécessaire-
ment le fonctionnement de ’écosystéme de par sa nature
intégrée. Lécosysteme s’engage ainsi sur une nouvelle tra-
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jectoire, unique; et méme en cas d’identité apparente, on ne
peut mettre de c6té Pexistence de changements invisibles
ou de modifications fonctionnelles aprés une phase de
latence. Si I’écosysteme est plein ou saturé, ’extinction
d’une espéce qui occupait une niche nécessairement parti-
culiere ne peut rester sans effet car chaque partie rétroagit
avec le tout. Lholisme rejoint ainsi la trés ancienne croyan-
ce d’origine théologique en la plénitude de la nature. Et
méme en cas de résilience et de retour a Iétat antérieur
aprés une perturbation, on ne peut manquer d’appliquer 2
’écosysteme (doté d’une mémoire évolutive selon Blandin)
la maxime de Canguilhem® a propos des pathologies hu-
maines: “la guérison n’est pas le retour a I'innocence biolo-
gique”. Il s’agit nécessairement d’un écosystéme autre ou
du moins engagé sur une trajectoire nouvelle.

Ce paradigme change fondamentalement le regard
que 'on peut porter sur les rapports B-FE par rapport au
précédent. Si chaque écosystéme se situe sur une trajectoi-
re unique, en fonction de la mémoire adaptative portée par
les espéces qui le constituent, il n’est guére surprenant que
la réduction de la biodiversité, suivant les espéces qui sont
éliminées, se traduise par des réponses idiosyncrasiques et
parfois inattendues®

Toutefois, il est clair que le degré de co-adaptation
que présuppose ce paradigme implique que les effets de la
biodiversité sur FE dépassent les seules hypotheses de la
complémentarité ou de Iassurance®® pour en faire des pro-
priétés réellement émergentes du systéme.

Par conséquent, la seule méthodologie 3 méme de
saisir la nature et les effets de ces propriétés est de pro-
céder du particulier vers le général, de maniére inductive.
Si chaque écosystéme est unique, on ne pourra saisir de
régularité générale que par une large collecte de données
sur les différents écosystémes et sur leurs réponses aux
perturbations, ainsi qu’en déduisant ultérieurement des ré-
gularités générales. Les propriétés fonctionnelles déduites
du paradigme mécaniciste sont trop frustres pour expliquer
plus en détail le comportement des écosystémes en fonc-
tion des extinctions. Des espéces apparaissent comme re-
dondantes, mais est-ce que le fait de savoir qu’un rein ou
un poumon sont redondants nous aide 3 comprendre la
physiologie du corps humain? Cela n’est guére utile que
dans des conditions pathologiques ou lors d’interventions
chirurgicale artificielle. Il en serait de méme pour les éco-
systemes ou la collecte des preuves, tout comme en méde-
cine, nécessite autant d’art que de science!
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Cependant, le paradigme organ1c1ste n’est pas sans
faiblesses. La premiere (qui sapplique & un degré moindre
au paradigme mécaniciste) consiste en son cadre d’analyse
extrémement fonctionnaliste, voire normativiste, reposant
sur une notion de fonction qui a été forgée dans le champ
biologique et non écologique.

La notion de “fonctionnement” écosystémique ne de-
vrait pas présupposer I’existence d’une normativité voire
d’une téléologie inhérente a ce type de systéeme, mais s’em-
ployer dans son acception la plus faible, comme simple
enchainement mécanique de causes et d’effets. Le fonction-
nement ne consiste pas ici en la réalisation d’une fonction
au sens fort, soumise 2 une fin en vertu de laquelle elle fait
sens.

La seconde faiblesse tient au fait que la plupart des
études sur les liens B-FE concernent avant tout les pro-
priétés secondaires du fonctionnement écosystémique, des
dynamlques qui sont déduites d’un fonctionnement pertur-
bé et qui recouvrent notamment les notions de stabilité, de
résilience, de résistance, de robustesse, etc. Or, il est diffi-
cile de démontrer que ces caractéristiques sont des fonc-
tions de P’écosysteme dans la mesure ou elles dérivent de
maniére contingente de Iorganisation de I’écosysteme et de
la nature des espéces qui le composent.

La “fonction” d’une espéce dans le fonctionnement
des écosystémes est un probléeme auquel il est fait référen-
ce le plus souvent de maniére trop allusive et rarement
satisfaisante. Il y a au moins deux explications indépendan-
tes a cet état de fait:

La premiére a trait A la nature ambigué du concept de
niche, ressortissant A ses aspects aussi bien évolutifs qu’éco-
logiques. Or, aucune nécessité n’indique que la réponse de
’espece A une pression évolutive donnée se traduise par un
effet écologique adapté au fonctionnement “normal” de
’écosysteme. L'adéquation entre les différents roles que
joue une espéce dans un écosystéme (en fonction des dif-
férentes dimensions de sa niche) et les processus écosysté-
miques reste relativement contingente et flexible, comme
en témoignent les possibilités d’invasions d’espéces.

Par ailleurs, il est difficile d’attribuer une finalité aux
écosystémes comme on peut le faire pour les organismes
(survivre et se reprodulre ou au moins transmettre “ses”
génes), finalité supérieure qui donne sens, in fine, A toute
fonction (ou dysfonction) organique®. La seule norme qui
se puisse défendre a I’échelle de I’écosysteme est celle de
sa persistance®, laquelle passe effectivement par des capa-
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cités de stabilité ou de résilience, mais qui ne constituent
pas des fonctions, simplement des propriétés potentielles
ou effectives d’une structure ou d’un processus.

Vers une typologie des traits écologiques

Peut-on deés lors concilier I'inconciliable en matiére
écosystémique: garder une place au hasard dans les dynami-
ques biotiques et abiotiques, considérer le fonctionnement
global de I'écosystéme selon le modele cybernétique méca-
niciste en évitant d’attribuer une valence fonctionnelle aux
especes et étre plus exigeant en termes descriptifs et pré-
dictifs?

Afin de dépasser les apories du débat B-FE et de
mieux appréhender 'impact des extinctions sur les écosys-
témes, nous faisons I’hypothése qu’un dépassement du
concept général de biodiversité, et plus spécifiquement de
diversité spécifique, devient nécessaire. Le paradoxe étant
que pour mieux comprendre (et défendre) le role de toutes
les espéces dans les écosystémes, il faut sans doute laisser
de coté les explications des processus écosystémiques en
termes d’espéces (Nous ne faisons 13 que suivre la propo-
sition d’O’Neill*® en matiere d’écologie écosystémique:
“minimiser le role des ‘noms latins’”). Nous proposons de
raisonner a partir de la notion de “trait écologique”, que
nous définissons comme toute variable mesurable d’un in-
dividu, nécessaire a sa survie et a celle de ses descendants,
et lié, en tant qu'effet ou que cause, 3 un déterminisme
environnemental. I s’agit d’une définition inspirée (et
certainement pas complétement indépendante) de celle de
“trait d’histoire de vie” qui dépend des modalités temporel-
les et évolutives des variables déterminant le succeés en
termes de survie et de reproduction des individus et de
leur descendance — par exemple 'age a la maturité®

Les traits écologiques sont de deux types: les traits de
vulnérabilité — response traits — (la résistance au stress
hydrique pour une plante ot 2 la disette pour un animal) et
les traits d’effet — effect traits — (la production de biomasse
aérienne ou le fouissage d’un terrier)*”. Deés lors, une com-
munauté d’espéces peut s’analyser non pas en termes de
diversité spécifique ou fonctionnelle, mais en termes de
diversité de traits écologiques. Ainsi, 'impact final d’une
extinction sur le fonctionnement de I’écosysteme doit
d’abord passer par une évaluation des effets et des réponses
des traits écologiques. Cette approche posséde en théorie
trois intéréts majeurs: les traits sont pertinents fonctionnel-
lement, au sens fort, car sous la juridiction des normes
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vitales individuelles ou populationnelles. Ils ne ressortis-
sent ainsi 2 aucun paradigme écosystémique particulier.
D’autre part, ces traits, qui sont pertinents écologique-
ment, sont aussi faconnés par Iévolution et permettent
ainsi de ne pas négliger cette dimension essentielle de tout
écosystéme comme le releve le paradigme organiciste.
Enfin, pour ce qui est du sujet qui nous concerne, la dimi-
nution de la biodiversité, ils permettent d’expliciter les
deux sens de linterrelation entre espéces et écosystémes.

En effet, les “response” traits sont associés a des
facteurs de vulnérabilité qui permettent de prédire plus
précisément les dynamiques de déclin et d’extinction de
groupes d’espéces donnés. Par une approche systématique,
il serait ainsi possible de déterminer des régles de désas-
semblage des communautés qui dépassent les simples ris-
ques statistiques définis par des processus stochastiques.
Des données empiriques plaident en ce sens, en montrant
que les extinctions naturelles ne se font pas au hasard et, de
plus, qu’extinctions au hasard et extinctions naturelles ne
sont pas équivalentes en termes d’impacts écosystémi-
ques®. Ce phénomeéne est I’équivalent inverse de I’assem-
blage des communautés, qui lui-méme ne se fait pas au
hasard, mais selon des régles extensivement discutées par la
communauté des écologues®.

Pour autant, les régles de “désassemblage” des com-
munautés ne sont pas le miroir des régles d’assemblage. Par
exemple, une espéce facilitatrice peut tout a fait avoir un
role clé lors de la mise en place de la communauté, mais
n’avoir aucun impact si elle disparait.

Grice a appui de la modélisation, on devrait parvenir
a anticiper les pertes d’espéces selon le schéma cyclique
suivant par une approche fonctionnaliste des enchaine-
ments d’extinctions ainsi que des extinctions multiples:

Traits écologiques
de vulnérabilité

Fonctionnement de
Iécosysteme
(perturbations...)

Nature et nombre d’especes
(extinctions, pertes...)

Traits écologiques

d’effet
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Un modele de ce type a été proposé pour compren-
dre I’évolution d’un écosystéeme benthique touché par une
perte de biodiversité, écosysteme dans lequel la turbidité
de I’eau joue un rdle majeur aussi bien sur les traits d’effet
que de réponse®

Ce schéma est essentiel dans le but de prioritiser les
actions de conservation et de cibler les especes ou groupes
d’especes les plus importants, a la fois en termes de vulné-
rabilité et d’importance fonctionnelle dans une perspective
de préservation et de stabilisation des FE®!.

Mais ce schéma d’analyse pose également les fonda-
tions d’une conceptualisation solide des catégories d’impor-
tance écologique des espéces qui pour linstant sont des
plus floues et largement ad hoc. Nombre d’écologistes cités
dans cet article insistent sur des caractéristiques propres a
certaines espéces qu’ils jugent importantes sans jamais
fournir une critériologie argumentée et cohérente.

Entre une démarche de théorisation trés généralisan-
te, cherchant A établir les corrélations phénoménologiques
du rapport B-FE, et une démarche plus au cas par cas,
individuant les especes mais ne pouvant s "abstraire du par-
ticulier pour parvenir au général, il semble que la voie mé-
diane, basée sur la recherche de régularités entre les traits
écologiques des espéces et FE soit la plus prometteuse
pour comprendre llmpact des extinctions sur les ecosys—
témes. Il reste néanmoins 4 analyser plus en détail les régu-
larités qui déterminent les liens au sein d’une espéce et
d’un écosystéme entre traits écologiques d’effet et traits
écologiques de réponse, ainsi que la réponse de ces traits
écologiques 2 un ensemble varié de forces sélectives®’. En-
fin, on ne peut passer sous silence la poursuite nécessaire
des réflexions sur la dimension normative du fonctionne-
ment des écosystemes, laquelle doit aborder la question du
bouclage des flux de matiére dans un réseau de traits éco-
logiques en interrelations complexes. Peut-étre que la con-
servation de la diversité des espeéces a tout a gagner a éviter
de parler directement des espéces: non seulement pour
parfaire notre connaissance des processus écosystémiques,
mais aussi pour ne pas orienter les recherches en cours
selon des biais émotionnels et éthiques trop marqués.
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