
La conservation de la nature est une préoccupation en
pleine croissance. Les sciences de la conservation prennent
une importance grandissante et répondent à une forte
demande sociétale. Il était alors urgent de proposer un
ouvrage de référence dans ce domaine à l’intention des
lecteurs francophones.

Un texte accessible et pédagogique

Présenté sous la forme d'un manuel, ce livre peut  servir de
support à l’enseignement des sciences de la conservation
et également constituer un portail d'entrée pour un large
public tel que des gestionnaires, des politiques, ou des 
professionnels de l'environnement…

Les connaissances scientifiques de base sont illustrées
par un grand nombre d'encarts présentant des exemples
concrets et des cas pratiques.

Un livre à l'interface d'un champ très large
de disciplines

Les Sciences de la conservation abordent entre autres :

u lescauses et les mécanismes de la perte de biodiversité ;

u les aspects historiques et les concepts philosophiques
de la conservation ;

u les politiques publiques ;

u les décisions partagées et la gestion des conflits ;

u les valeurs économiques de la biodiversité. 

Des auteurs de référence

Michel Gauthier-Clerc : Directeur du parc zoologique 
la Garenne en Suisse, chercheur associé à la Fondation
Tour du Valat et à l'UMR 6249 Chrono-Environnement
à Besançon.

François Mesléard : Directeur de recherche à la
Fondation Tour du Valat et professeur associé à
l’Université d’Avignon.

Jacques Blondel : Directeur de recherche émérite 
au CNRS.  
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IX

Préfaces

On sait désormais que l’impact de l’homme 
sur le monde vivant se manifeste de-
puis plus de dix mille ans, depuis que les 

peuples chasseurs d’Amérique du Nord et d’Europe ont ac-
céléré l’extinction de toute une communauté de grands 
mammifères. Mais l’ampleur et l’accélération actuelles de 
l’érosion de la biodiversité en font désormais un problème de 
société. Alors que la surexploitation des stocks des poissons 
marins reste malheureusement un exemple emblématique, 
les changements d’usage des terres, qu’il s’agisse de défores-
tation, d’urbanisation ou de fragmentation des habitats par 
les infrastructures de transport, ont d’ores et déjà un impact 
considérable, et les effets des changements climatiques sur 
les aires de répartition deviennent chaque jour plus marqué.

Par leur sensibilité démographique, les Vertébrés sont 
de véritables sentinelles de l’érosion de la biodiversité : 
nous avons perdu plus d’une espèce par an depuis plus de 
cinq siècles, et une foule d’espèces emblématiques – Grand 
Panda, Ours blanc, Tigre, plusieurs espèces de Cétacés, 
grands Perroquets… - voient leurs aires de répartition ré-
duites, fragmentées, leurs effectifs érodés, et leurs chances 
de survie compromises. Mais il ne s’agit que de la partie vi-
sible d’un iceberg : la « biodiversité ordinaire », celle des mi-
lieux agricoles par exemple - y compris la biodiversité micro-
bienne de leurs sols - s’érode et s’homogénéise à une vitesse 
accélérée. L’homogénéisation, par le transport de plantes, 
d’animaux, d’agents pathogènes d’origines les plus diverses, 
dont l’installation pérenne est facilitée par les changements 
climatiques, ne fait d’ailleurs souvent qu’accélérer l’érosion. 
En retour cette érosion ouvre souvent la voie à de nouvelles 
espèces envahissantes. Érosion et homogénéisation se 
nourrissent donc mutuellement, comme c’est le cas aussi 
pour la diversité culturelle, qu’il s’agisse des aliments, des 
films ou des langues... Sur les quelque 7 000 langues par-
lées dans le monde, 250 ont disparu au cours des dix der-
nières années. Mais la plupart des conséquences de l’érosion 
de la biodiversité ne se font sentir qu’à terme, ou n’ont pas 
d’effet sensible isolément. Ce caractère à la fois inéluctable 
mais discret des conséquences de l’érosion de la biodiversité 
n’a nulle part été mieux dit que dans l’allégorie des « arra-
cheurs de rivets » de Paul et Anne Ehrlich (dans la préface 

de leur ouvrage publié en 1981 « Extinction: �e Causes and 
Consequences of the Disappearance of Species ») : un employé 
d’une compagnie aérienne arrache paisiblement des rivets de 
l’aile d’un avion, et explique à un passager étonné que cela 
n’aura pas de conséquences, que l’avion est solide, et d’ail-
leurs que lui-même va prendre le vol… Cet avion c’est bien 
sûr la planète Terre. Conséquences à terme plutôt qu’im-
médiates donc, dans un monde où le « court-termisme » de 
l’économie n’a jamais été aussi fort, dans une réaction bien 
compréhensible en période de crise.

L’émergence des « Sciences de la conservation » est 
donc une réponse à la fois ferme et logique de la part des 
scientifiques, face à ce constat patent et alarmant et à cette 
inertie de la société entretenue par des groupes de pression 
de toute sorte ainsi que par l’écart abyssal entre le temps de 
la nature et le temps du politique. Le pluriel de « sciences » 
est de mise, car aucune discipline ne saurait apporter à elle 
seule une réponse. Le mot « conservation » répond quant 
à lui pleinement au constat d’érosion, que bien peu osent 
encore nier.

La construction pluridisciplinaire que constituent les 
« Sciences de la conservation », alliant notamment sciences de 
la nature et sciences de l’homme et de la société, est donc en 
pleine effervescence, et on doit savoir gré à Michel Gauthier-
Clerc, François Mesléard et Jacques Blondel d’avoir, en coor-
donnant cet ouvrage et en ayant choisi ce titre, donné de 
l’ordre et du sens à un domaine en plein développement.

Le brillant ensemble d’auteurs nous donne ainsi un ou-
vrage qui illustre – le cas des îles… qui assemble des idées 
– le rôle des traits… qui provoque la réflexion – sur l’an-
thropocentrisme et l’éthique… et qui débouche sur l’action – 
notamment avec toute une série de textes autour de la socio-
logie, de la socio-économie de l’environnement. L’étudiant 
ou le chercheur pourra donc ainsi, grâce à cet ouvrage très 
complet, très ouvert, et superbement articulé, développer 
non seulement un « pourquoi » mais un « comment faire des 
sciences de la conservation » pleinement pluridisciplinaire.

Jean-Dominique Lebreton, de l’Institut



X Préfaces

La biodiversité influe sur la fonction des écosystèmes, pour-
voyeurs de ressources naturelles et d’autres services dont dé-
pend l’humanité. Dans un monde parfait, les écosystèmes, 
y compris les êtres humains qui y vivent et en vivent, fonc-
tionnent de façon durable et équilibrée. Malheureusement, 
cette représentation parfaite ne correspond généralement 
pas à la réalité actuelle : d’une part, les impacts des popula-
tions humaines sont devenus suffisamment importants pour 
avoir une influence négative sur les facteurs externes, dont 
l’un d’eux, crucial, est le climat. Ceci a conduit à de multiples 
cas de déséquilibres dans des écosystèmes de grande valeur. 
D’autre part, sur une année, l’humanité utilise l’équivalent de 
1,5 planète pour produire les ressources qu’elle consomme, 
et absorber ses déchets. Les ressources sont donc transfor-
mées en déchets à un rythme beaucoup plus élevé que les dé-
chets ne sont recyclés en nouvelles ressources, causant l’ac-
tuel déficit écologique mondial.

Par conséquent, les changements environnementaux 
et les contraintes des populations humaines pour accéder à 
l’eau, à la nourriture et à l’énergie ainsi qu’aux autres res-
sources naturelles vitales sont aujourd’hui la source de nou-
veaux défis géophysiques, politiques, économiques et so-
ciaux, qui conduisent souvent à des instabilités locales 
difficiles à gérer. En outre, et compte tenu du rythme ra-
pide du développement au niveau mondial, y compris l’ac-
croissement très débattu des économies émergentes comme 
la Chine, l’Inde, le Brésil et la Russie, d’autres conséquences 
induites par le changement climatique sont attendues à l’ave-
nir. Tous ces changements auront un impact important sur la 
politique économique mondiale ; des questions se poseront 

autour de la gestion des systèmes internationaux existants et 
des accords internationaux juridiquement contraignants ; la 
concurrence mondiale pour l’accès aux ressources naturelles 
limitées deviendra encore plus acharnée. En résumé, les 
pressions environnementales se surajoutent à la complexité 
d’un monde déjà mouvementé.

Il y a aujourd’hui, de toute évidence, un besoin pres-
sant d’un leadership fort pour faire avancer l’agenda mondial 
de lutte contre les changements et la dégradation de l’envi-
ronnement. Afin d’être capable de repenser en profondeur 
ses stratégies et de dicter des solutions plus durables et 
responsables, une nouvelle génération de dirigeants, qu’il 
s’agisse d’individus, d’ONG, d’entreprises ou de gouver-
nements, doit être éduquée, informée et formée avec la 
connaissance de pointe et basée sur la preuve scientifique ou 
des faits évidents. Compte tenu de la complexité et du ca-
ractère mondial des défis auxquels l’humanité est confron-
tée, je crois qu’une approche multidisciplinaire, qui prend en 
compte notre monde interconnecté, est un effort indispen-
sable pour atteindre les objectifs environnementaux mon-
diaux. Peut-être qu’avec une compréhension commune des 
faits, des défis et des outils disponibles pour y faire face, des 
collaborations nouvelles et plus efficaces pourraient se créer 
entre les acteurs clés, qui pourraient amener à un véritable 
changement mondial en profondeur. 

André Hoffmann  
Vice-Président du WWF International et  

Vice-Président de la Fondation Tour du Valat

«L’avenir est un présent que nous fait le passé  » disait 
Malraux. Or, le présent offert par l’action de l’homme a mo-
difié la trajectoire du futur. Changements globaux dont les 
dérèglements climatiques et leurs multiples conséquences, 
sixième crise d’extinction des espèces... Nous sommes entrés 
de plain-pied dans l’anthropocène, cette nouvelle ère géolo-
gique où une seule espèce - Homo sapiens - est devenue une 
force majeure dans l’évolution de la planète, bouleversant les 
équilibres fondamentaux, enclenchant des phénomènes à la 
cinétique puissante, qui le dépassent et lui échappent.

Dans ce contexte, la conservation de la nature, préoccu-
pation récente et longtemps confinée dans le registre des oc-
cupations de nantis, est aujourd’hui devenue un enjeu fon-
damental de nos sociétés. À la fois objet à préserver pour 
ses valeurs intrinsèques et ressource sur laquelle l’homme a 
bâti son développement, la perception de la nature par nos 
sociétés est en pleine évolution. On observe l’érosion de la 
biodiversité, l’effritement du tissu vivant de la planète en 
même temps que l’on réalise qu’il est la base du développe-
ment humain, l’assurance-vie de l’humanité.

Pour relever ce défi, il n’y a pas de solution simple, uni-
voque, mais de multiples réponses à construire à l’inter-
face fertile entre de nombreuses disciplines, au carrefour des 

sciences de la nature et des sciences de l’homme et de la so-
ciété. Les sciences de la conservation se construisent, les dia-
logues transdisciplinaires se structurent, les réponses s’éla-
borent en commun.

Michel Gauthier-Clerc, François Mesléard et Jacques 
Blondel, contributeurs de ce dialogue, nous offrent ici un ou-
vrage plus qu’utile, nécessaire. Une mise en perspective de ce 
nouveau champ foisonnant, en plein développement. Un as-
semblage parfaitement articulé des apports les plus récents 
de sciences telles que l’écologie évolutive, la philosophie, la 
sociologie ou l’économie.

Étudiants, gestionnaires d’espaces naturels, chercheurs 
ou simplement citoyens soucieux de comprendre les dyna-
miques en jeu et de contribuer à réconcilier l’homme avec la 
nature, tous trouveront dans cet ouvrage des clés pour com-
prendre, pour briser les barrières trop longtemps érigées 
entre les disciplines, pour analyser les enjeux de façon systé-
mique, holistique, et pour construire ensemble des réponses 
pertinentes.

Jean Jalbert  
Directeur de la Fondation Tour du Valat
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Introduction

La conservation de la nature n’est pas une science 
en soi, mais se définit par l’action à condition que 
cette dernière s’appuie sur la science. Elle se situe 

donc à la croisée de nombreuses disciplines scientifiques, qui 
essentiellement biologiques dans ses débuts, relèvent désor-
mais tout autant des sciences humaines (économie, socio-
logie, droit). Cette nécessité d’agir pour conserver la nature 
n’est pas nécessairement partagée dans toutes les sociétés hu-
maines. Elle répond d’abord et avant tout à des considéra-
tions utilitaristes – c’est la nature qui nourrit l’homme – mais 
aussi philosophiques, éthiques, spirituelles, artistiques, es-
thétiques ou morales. Pour quoi conserver et quoi conser-
ver restent des choix de société. Les critères fonctionnels et 
utilitaristes doivent-ils prévaloir ? Attribuer une valeur mar-
chande à une espèce est-il nécessaire ou suffisante pour per-
mettre qu’elle soit préservée ? 

Doit-on s’efforcer de faire disparaître une espèce 
de moustique potentiellement vectrice de maladies pour 
l’homme ? Doit-on, au contraire, par une sorte de principe 
d’anticipation, miser sur une éventuelle utilité et donc éviter 
sa destruction ? Ou bien doit-on s’appuyer sur des principes 
moraux et philosophiques selon lesquels l’espèce humaine ne 
peut s’arroger le droit de vie ou de mort d’une autre espèce ? 

Face à des points de vue et des intérêts divergents, des 
contextes sociaux, culturels, sanitaires, économiques nécessi-
tant des compromis de tous ordres, il est vital pour la conser-
vation de construire sa crédibilité sur une approche scien-
tifique tant pour la collecte des données sur le statut des 
espèces et des milieux que sur les réponses à apporter pour 
traiter les problèmes qu’ils soulèvent. L’objectif de cet ou-
vrage est de montrer la multiplicité des connaissances scien-
tifiques qu’il est nécessaire d’acquérir pour répondre à des 
problématiques de conservation. L’intégration explicite 
des sciences de l’homme et de la société à celles de la na-
ture dans les problématiques de conservation rend obsolètes 
les termes « d’écologie de la conservation » ou de « biolo-
gie de la conservation ». Il est bien sûr nécessaire de com-
prendre les mécanismes biologiques qui sous-tendent l’évo-
lution, les réponses des individus, des populations et des 
milieux aux changements de toutes sortes auxquels ils sont 
confrontés pour tenter de proposer des solutions à des pro-
blématiques de conservation, mais cette compréhension n’est 
pas suffisante. Lorsqu’une solution biologique a été trouvée 
et proposée, aussi pertinente soit-elle, son application, donc 

la conservation effective ne vas pas de soi. Le succès dépen-
dra de l’adéquation de la solution au contexte rencontré. On 
peut ainsi fixer un niveau de prélèvement d’une espèce par la 
chasse ou la pêche qui soit compatible avec le maintien du-
rable de ses effectifs, mais la mesure ne sera peut-être pas ap-
plicable pour toutes sortes de raisons : raisons sociologiques 
ou psychologiques liées aux perceptions des populations hu-
maines locales entrainant des incompréhensions, raisons ju-
ridiques parce que des termes biologiques n’y auront pas 
d’équivalent, ou encore raisons économiques. 

Ce livre se situe donc à l’interface d’un champ très large 
de disciplines. Il ne prétend nullement à une exhaustivité 
qui serait de toute façon hors d’accès, car chaque chapitre 
pourrait faire l’objet de plusieurs livres pour aller plus en 
avant dans les connaissances actuelles des disciplines scien-
tifiques abordées. Cet ouvrage se veut pour le lecteur fran-
cophone un support à l’enseignement mais aussi un portail 
d’entrée pour un large public (gestionnaires, politiques, pro-
fessionnels de l’environnement…) à la conservation de la 
nature. Quel que soit le cursus universitaire suivi, et même 
s’il ne concerne pas l’écologie (communication, économie, 
droit…), il est désormais possible de travailler en faveur de la 
conservation. Chacun dans son parcours professionnel peut 
servir la conservation en aidant à concilier sa propre activité 
professionnelle ou celle de son entreprise avec les enjeux de 
conservation.

LE DÉROULEMENT DU LIVRE
L’ouvrage débute par des notions fondamentales sur la bio-
diversité, montrant notamment que, loin d’être une somme 
d’espèces, cette dernière est un système de réseaux d’interac-
tions qui la rend fonctionnelle, et que les caractères fonc-
tionnels des organismes plus que leur identité taxinomique 
ou leur nombre déterminent le fonctionnement et la dyna-
mique des écosystèmes. Puis il expose comment la compré-
hension de la dynamique des populations peut contribuer à 
définir des modèles de gestion des habitats, à la genèse du 
paradigme des métapopulations et comment les modèles de 
simulation individu centré sont des aides à la décision en 
matière de conservation. Le cas des systèmes insulaires, leur 
taux d’endémisme et les menaces auxquelles ils sont confron-
tés, permettent d’aborder nombre de notions qui peuvent 
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être mises à profit pour les écosystèmes continentaux tels par 
exemple que la dynamique des petites populations, les cir-
culations d’espèces autochtones comme allochtones et leurs 
interactions. Les invasions biologiques constituent une pro-
blématique majeure en conservation, avec des impacts qui 
peuvent être importants sur les écosystèmes et les espèces 
par les multiples changements que les taxons envahissants 
causent à la structure même des communautés ou problèmes 
comme l’hybridation que peut faciliter la proximité géné-
tique entre l’espèce envahissante et native.

La deuxième partie de l’ouvrage aborde les bases histo-
riques, philosophique et sociologiques de la conservation. Un 
chapitre sur l’histoire décrit la structuration des mouvements 
de protection de la nature, les premières politiques publiques 
et outils législatifs puis l’émergence de la conservation en 
tant que discipline scientifique. 

L’approche philosophique nous rappelle la place des va-
leurs et des arguments non scientifiques dans l’activité scienti-
fique, en particulier sur un postulat des sciences de la conser-
vation selon lequel la valeur intrinsèque de la biodiversité 
confère une obligation morale de la respecter. Le chapitre sur 
les représentations sociales de la biodiversité et leurs implica-
tions pour la conservation expose les changements de concep-
tion de la biodiversité, de la répulsion à la sublimation, de 
l’exploitation à la préservation. Ces notions sont notamment 
illustrées par le cas des mangroves dans les pays du Sud. Le 
concept de naturalité offre, à travers ses applications, des pers-
pectives économiques, écologiques et éthiques dans les straté-
gies de conservation de la nature. La très grande majorité des 
humains croient en une ou plusieurs divinités transcendantes, 
le livre évoque dans le dernier chapitre leurs relations à la crise 
environnementale actuelle et souligne que toutes les grandes 
religions inscrivent la biodiversité dans leur spiritualité.

La troisième partie s’attache à l’action de conservation et 
de gestion de la biodiversité. Elle débute par une approche 
géographique de la distribution de la biodiversité, des points 
chauds, des gradients de diversité biologique, des zones re-
fuges,… une clé pour toute action cohérente sur le terrain. 
Sont ensuite abordées la conservation, la restauration et la ges-
tion des populations animales puis l’écologie de la restauration, 
discipline clé dans la mesure où la Convention sur la Diversité 
Biologique de la Conférence de Rio (juin 1992) a établi un 
objectif ambitieux, au risque d’être irréaliste, à savoir restaurer 
15 % des écosystèmes dégradés d’ici 2020. Le chapitre suivant 
illustre au moyen de l’étude de cas d’un territoire méditerra-
néen, l’histoire des relations homme-nature et décrit les modi-
fications apportées à l’environnement, qu’il s’agisse de diversi-
fication ou, au contraire, d’homogénéisation par l’agriculture. 
Cet exemple souligne le caractère indissociable du dualisme 
« société-nature » et illustre la nécessité de comprendre com-
ment les activités humaines créent de nouvelles opportunités 
pour la dynamique de la biodiversité ou au contraire la limitent. 
Un nouveau concept, la « solidarité écologique », propose no-
tamment de faire évoluer les politiques publiques de conserva-
tion en France, en particulier celles qui s’appliquent aux parcs 
nationaux.

La quatrième partie, « recherche-action », ouvre le pro-
pos par une présentation de l’analyse stratégique de la ges-
tion environnementale. On y voit notamment la nécessité, 
pour espérer obtenir les changements escomptés, de prendre 
en compte les comportements humains en particulier les 

divergences, conflits d’usages, référentiels normatifs et objec-
tifs. Les systèmes multi-agents peuvent, par la modélisation 
des interactions Homme/Nature et par les approches parti-
cipatives, faciliter les échanges, en soulignant les interdépen-
dances et ainsi faire accepter voire rapprocher des points de 
vue et intérêts divergents. Le chapitre suivant traite de gou-
vernance, de la dimension politique de la conservation et de 
ses traductions en termes de gestion et d’organisation insti-
tutionnelle. On y fera le constat qu’à ce jour la conservation 
n’a pas réussi à construire des formes de gouvernance ca-
pables d’arrêter le processus de destruction de la biodiversité. 
L’approche contractuelle qui clôt cette quatrième partie est 
présentée comme un moyen de s’appuyer sur les services en-
vironnementaux fournis par les écosystèmes qui permettent 
de concilier le développement d’activités économiques et la 
conservation de la biodiversité.

La cinquième partie aborde un sujet en plein dévelop-
pement, celui de la modélisation économique, son utilisation 
pour la compréhension des enjeux et la définition de moyens 
d’action. Le chapitre souligne les limites de l’approche pour 
répondre aux attentes de la conservation notamment parce 
que les modèles utilisés l’ont souvent été dans le cadre de 
problématiques trop particulières. L’ouvrage se termine sur 
le couple fusionnel « biodiversité - développement durable », 
termes issus de préoccupations communes mais dont les 
perspectives ont changé au vu de la difficulté à freiner la dé-
gradation de notre environnement.

L’ouvrage est illustré par des encadrés présentant des 
études de cas, notions particulières et points de vue. Sont 
présentés, entre autres exemples, la manière dont les para-
sites influencent la biodiversité, l’estimation des risques d’ex-
tinction de la vipère d’Orsini, une discussion sur la notion 
de «  nuisible  », la réintroduction des vautours en France, 
l’évaluation des conséquences des lâchers de canards col-
verts pour la chasse, la conservation du Grand tétras ou de la 
Saladelle de Girard, le pâturage domestique comme outil de 
gestion de la biodiversité, la proposition d’un nouveau mo-
dèle de gouvernance des aires protégées en Afrique franco-
phone, l’utilisation des fonds fiduciaires pour la conserva-
tion, les services écosystémiques, ou encore des questions 
telles que celles-ci : peut-on accepter que les scientifiques de 
la conservation sillonnent la planète pour porter leur mes-
sage sans se soucier de leur propre bilan carbone ?

Le livre n’élude pas certains thèmes délicats pouvant être 
générateurs de polémiques. Un exemple est celui du loup en 
France. Du point de vue de la conservation, on ne peut que 
se réjouir qu’une espèce présente depuis des millénaires mais 
ayant disparu du territoire français au XXe siècle en raison des 
persécutions dont il fut victime, revienne enfin spontanément 
depuis l’Italie. Pour autant, un regard croisé sur ce sujet nous 
rappelle que la situation est particulièrement tendue quand, 
sur le terrain, la conservation de cette espèce se heurte fron-
talement à des intérêts humains qui peuvent être vitaux pour 
certaines catégories socioprofessionnelles. Certaines espèces 
envahissantes peuvent aussi soulever des questionnements di-
vergents mais légitimes. Le lecteur découvrira ainsi dans le 
livre des avis et interprétations contradictoires ou controver-
sés. Celui-ci n’a d’autre ambition que d’ouvrir des portes et 
chacun pourra trouver dans la bibliographie les références qui 
lui permettront d’élargir sa réflexion.
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 O n a longtemps privilégié les approches taxinomiques dans l’étude de la diversité 
biologique en utilisant l’espèce comme « monnaie de biodiversité ». Ces approches 
consistent à identifier les espèces par des binômes latins (noms de genre et d’es-
pèce). Elles permettent de préciser des caractéristiques telles que la richesse spéci-
fique et la composition en espèces d’une communauté ou d’un territoire (nombre 
d’espèces présentes) ou l’abondance relative des différentes espèces. Mais une autre 
manière de concevoir la biodiversité, que l’on qualifie de « fonctionnelle » complète 
cette approche taxinomique en proposant de décrire les organismes par leurs pro-
priétés fonctionnelles (ou « traits fonctionnels ») telles que la respiration, la trans-
piration, la reproduction, l’aptitude à la dispersion, la pollinisation, la photosyn-
thèse (pour les plantes), etc. (Chapin et al., 2000 ; Lavorel et Garnier, 2002). Ces 
propriétés sont plus directement utilisables dans un contexte écologique et agrono-
mique car elles permettent entre autres d’évaluer le rôle de la diversité dans le fonc-
tionnement des écosystèmes ainsi que les services rendus par ces derniers aux so-
ciétés humaines. Dans ce chapitre, nous considérerons qu’un écosystème est un 
système écologique localisé dans un espace fini, et composé de tous les organismes 
qui s’y trouvent, ainsi que de l’environnement physique avec lequel ces organismes 
interagissent (Tansley 1935 ; Chapin et al., 2002).

La biodiversité est aussi fonctionnelle :
traits des organismes, fonctionnement 
et dynamique des écosystèmes
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1.2.   Structure fonctionnelle des 
communautés et traits des espèces

Au cours des quinze dernières années, un débat très vif a 
animé la communauté scientifique autour de la question 
des relations entre le nombre d’espèces dans une commu-
nauté végétale et le fonctionnement des écosystèmes, no-
tamment leur productivité primaire (voir les analyses et 
synthèses de Grime,  1997  ; Loreau et al.,  2001  ; Hooper 
et al., 2005). Il ressort de ces études que plus que le nombre 
d’espèces dans une communauté, c’est la «  structure fonc-
tionnelle  »1 de celle-ci qui conditionne ce fonctionnement 
(Díaz et Cabido, 2001 ; Lavorel et Garnier, 2002 : Hooper 
et al., 2005 ; Garnier et Navas, 2011).

La structure fonctionnelle d’une communauté peut se 
subdiviser en plusieurs composantes qui sont la valeur, la 
gamme de variation et l’abondance des traits des espèces qui 
la composent (Díaz et  al.,  2007). Retenons qu’un trait est 
défini comme tout caractère morphologique, physiologique 
ou phénologique mesurable sur un individu et ayant un im-
pact sur sa valeur sélective ou « fitness » (Violle et al., 2007). 
Notons que cette définition peut s’appliquer à tous les des or-
ganismes, qu’ils soient végétaux ou animaux. Une illustration 
de structure fonctionnelle des communautés végétales peut 
être donnée dans le cas bien connu des mélanges de grami-
nées et de légumineuses : ces dernières bénéficient d’une as-
sociation avec des bactéries symbiotiques qui se développent 
dans des nodosités racinaires leur permettant de fixer l’azote 
atmosphérique, alors que les graminées ne peuvent accéder 
qu’à l’azote présent dans le sol. On peut donc dire que dans 
de tels mélanges, la gamme de variation des traits liés à l’ac-
quisition de l’azote est plus grande que dans les communau-
tés ou un seul de ces deux groupes d’espèces (ou « groupes 
fonctionnels » d’espèces) est présent. Cet exemple concerne 
des traits discontinus qui forment des catégories (fixation at-
mosphérique ou acquisition dans le sol), mais de nombreux 
traits sont des variables continues : hauteur de la plante, pro-
fondeur racinaire, surface de la feuille, masse des graines, etc. 
(voir paragraphe suivant).

Deux types de variables sont utilisés pour décrire la 
structure fonctionnelle des communautés de façon quanti-
tative. Les premiers permettent d’estimer la valeur moyenne 
des traits dans les communautés, et peuvent s’écrire de la 
façon suivante :

 PFC p traiti
i

n

i=
=
∑

1

*  (Éq. 1)

où PFC représente le paramètre fonctionnel de la commu-
nauté (Violle et al., 2007), pi et traiti sont respectivement un 
facteur de pondération et le trait de l’espèce i, et n le nombre 
total d’espèces dans la communauté. Lorsque seules des don-
nées de présence/absence des espèces sont disponibles, on 
fixe tous les pi à la même valeur (1/n), et les PFC calculées 
sont des moyennes non pondérées. Mais lorsque l’abondance 
des espèces est connue, une pondération couramment utili-
sée consiste à prendre des valeurs de pi égales à l’abondance 
relative des espèces  : on parle alors de moyenne pondérée 

1. Nous préférerons cette expression à celle de « diversité fonctionnelle » 
(Díaz et al., 2007) qui peut prêter à confusion.

Le fonctionnement des écosystèmes est contrôlé par 
deux grandes catégories de variables (Chapin et al., 2002) : 
(1) les variables de contrôle indépendantes (variables d’état), 
telles que le climat, la roche-mère, la topographie et le pool 
d’espèces potentiellement présentes à un endroit quelconque 
de l’espace, et (2) les variables de contrôle interactives, qui 
sont des facteurs qui à la fois contrôlent et sont contrôlés 
par les propriétés des écosystèmes  : il s’agit des ressources, 
des conditions du milieu (pH, température), des perturba-
tions, des communautés biotiques locales et des activités hu-
maines. Le lecteur pourra se référer par exemple à Chapin 
et al., (2002) et Ricklefs et Miller (2005) pour un exposé dé-
taillé de ces différents facteurs de contrôles. Nous nous fo-
caliserons ici sur trois exemples qui démontrent l’importance 
de différentes composantes biotiques des écosystèmes pour 
leur fonctionnement. Nous examinerons successivement 
l’effet des caractéristiques fonctionnelles des végétaux sur la 
productivité primaire, le rôle des traits des insectes pour la 
pollinisation et enfin, la façon dont plantes et oiseaux ont co-
évolué pour assurer la dispersion des plantes. 

1.  PRODUCTIVITÉ PRIMAIRE 
ET CARACTÉRISTIQUES 
FONCTIONNELLES DES VÉGÉTAUX

1.1.   La productivité primaire, processus 
écologique et service écosystémique

En tant qu’organismes autotrophes qui convertissent l’éner-
gie lumineuse provenant du soleil en énergie chimique utili-
sable par les êtres vivants au cours du processus de photosyn-
thèse, les plantes se situent à la base des chaînes trophiques. 
À ce titre, on les nomme «  producteurs primaires  ». À 
l’échelle d’un écosystème, qui peut comprendre un nombre 
variable d’espèces végétales (d’une seule dans les champs 
cultivés en agriculture intensive jusqu’à plusieurs dizaines 
dans les systèmes naturels), l’activité physiologique combi-
née des individus de différentes espèces situées sur une sur-
face donnée débouche sur l’un des processus fondamentaux 
du fonctionnement des écosystèmes  : la productivité pri-
maire. La productivité primaire est fortement liée à de nom-
breux autres processus écosystémiques : évapotranspiration, 
vitesse de circulation des éléments minéraux entre les com-
partiments de l’écosystème (Chapin et al.,  2002  ; Ricklefs 
et Miller, 2005), production secondaire qui est la biomasse 
produite à la suite de la consommation des végétaux par les 
animaux (McNaughton et al.,  1989), etc. La productivité 
primaire est également à la base de la production agricole 
végétale, l’un des principaux services fournis par ce secteur 
des activités humaines. Il n’est donc pas étonnant que de très 
nombreuses études lui ont été et lui sont encore consacrées 
(cf. Chapin et al.,  2002  ; Scurlock et al.,  2002). Parmi les 
nombreux facteurs qui contrôlent la productivité primaire, 
nous présenterons ici ceux qui sont relatifs à la composition 
et à la structure des communautés végétales. Mais il nous 
faut tout d’abord introduire la notion de structure fonction-
nelle des communautés.
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que l’effet des espèces sur les processus écosystémiques dé-
pend de la valeur des traits et de la contribution des espèces 
à la biomasse totale des communautés, tel qu’exprimé dans 
l’Éq.  1  (page précédente). Le mécanisme de sélection qui 
conduit à la dominance d’espèces ayant des valeurs de traits 
particulières dans les communautés joue ici un rôle pré-
pondérant, et (2) l’hypothèse de complémentarité, qui pos-
tule que la dissimilarité entre espèces en termes de valeur de 
traits maximise la diversité de stratégies d’utilisation des res-
sources. La diminution du recouvrement des niches qui en 
résulterait serait donc favorable au fonctionnement des éco-
systèmes (Tilman, 1997).

1.3.1  L’hypothèse de contribution spécifique

Lavorel et Garnier (2002) ont proposé une formalisation de 
cette hypothèse dans le cas de la productivité primaire nette 
(PPN) des écosystèmes. On peut démontrer que :

 
PPN
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(Éq. 2)

où n est le nombre total d’espèces dans la communauté, Ni 
est le nombre d’individus de l’espèce i par unité de surface de 
sol, Moi est la biomasse initiale des individus de l’espèce  i, 
VSCi et (tf – t0) sont respectivement la vitesse de croissance 
spécifique (vitesse de croissance par unité de masse de la 
plante) et la période de croissance active de l’espèce i, et ΔT 
la période au cours de laquelle la PPN est estimée.

à l’échelle de la communauté (Garnier et al., 2004  ; Violle 
et al., 2007). Les seconds types de variables visent à décrire 
la dissimilarité fonctionnelle entre les espèces d’une commu-
nauté. De nombreux indices ont été proposés pour ce faire 
(voir Petchey et Gaston, 2006 ; Schleuter et al., 2010) : cer-
tains sont fondés sur la somme ou la moyenne des distances 
fonctionnelles entre paires d’espèces dans un espace multiva-
rié de traits, d’autres sur les distances entre espèces le long de 
classifications hiérarchiques, ou sur la distribution des abon-
dances sur des axes de traits fonctionnels. Si l’idée sous-ja-
cente est assez intuitive, force est de reconnaître qu’il n’existe 
pas actuellement de consensus clair sur les métriques à uti-
liser pour quantifier de façon univoque cette dissimilarité 
fonctionnelle entre espèces à l’échelle d’une communauté. 

Au-delà de la forme précise des métriques utilisées, l’es-
sentiel à retenir est que le fonctionnement des écosystèmes 
apparaît sous la dépendance de ces deux grands types de va-
riables. La section suivante examine cette hypothèse dans le 
cas de la productivité primaire.

1.3.   Productivité primaire et structure 
fonctionnelle des communautés

Les deux composantes de la structure fonctionnelle des com-
munautés discutées ci-dessus peuvent se rattacher à deux hy-
pothèses complémentaires qui permettant d’expliquer les re-
lations entre diversité et fonctionnement des écosystèmes  : 
(1) l’hypothèse de « contribution spécifique » ou de « domi-
nance » (« mass ratio hypothesis » : Grime, 1998), qui stipule 

Figure 1.1. Friches post-culturales après arrachage de la vigne 
dans la région de Montpellier (commune de Claret, Hérault). 

1.1.A. Parcelle abandonnée depuis 2 ans ; les photos de trois des 
espèces qui dominent ces friches récemment abandonnées sont 
celles de (de gauche à droite) Medicago minima, Bromus madritensis 
et Veronica persica (trois espèces annuelles à vitesse de croissance 
spécifique élevée) ;  

1.1.B. Parcelle abandonnée depuis 45 ans ; les photos de trois 
des espèces qui dominent ces friches abandonnées depuis un 
temps plus long sont celles de (de gauche à droite) Bromus erectus, 
Brachypodium phoenicoides et Inula conyza (trois espèces pérennes 
herbacées à vitesse de croissance spécifique faible).
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à l’autre reste à être établie, notamment dans des condi-
tions différentes de facteurs du milieu. Quoi qu’il en soit, ce 
sont bien ces composantes fonctionnelles de la diversité qui 
doivent être prise en compte pour comprendre le rôle des 
plantes dans le fonctionnement des écosystèmes, davantage 
que leur nombre ou leur position taxinomique. 

2.  POLLINISATION ENTOMOPHILE : 
INTERACTIONS ENTRE 
CARACTÉRISTIQUES 
FONCTIONNELLES DES INSECTES 
ET DES PLANTES

2.1.   La pollinisation, processus écologique 
et service écosystémique

La pollinisation est le premier des processus successifs as-
surant la rencontre des gamètes mâle et femelle dans la re-
production des Angiospermes. Il correspond au transfert 
de pollen depuis l’anthère d’une fleur jusqu’au stigmate de 
cette même fleur (autogamie) ou d’une autre fleur (alloga-
mie). Les deux principaux agents qui permettent cette polli-
nisation sont le vent et les animaux. La pollinisation animale 
est une interaction mutualiste : les animaux visitent les fleurs 
pour y récolter des ressources nutritives (nectar, pollen, ra-
rement huile) et les plantes bénéficient du transport de pol-
len réalisé involontairement par les animaux. Cette relation 
s’est révélée fructueuse puisqu’elle a conduit à l’explosion 
évolutive de la diversité des Angiospermes au Crétacé car 
plus de 70 % d’entre elles, sur un total actuel de 300 000 es-
pèces environ, sont pollinisées par des animaux (Buchmann 
et Nabhan, 1996). Les principaux pollinisateurs sont les in-
sectes, notamment les Hyménoptères apiformes (abeille do-
mestique, abeilles sauvages dont il existe quelque 870 espèces 
en France dont, entre autres, les bourdons  : Figure 1.2.A) 
et les Syrphidés, Diptères floricoles à pilosité plus ou moins 
développée, dont on recense environ 520 espèces en France 
(Figure 1.2.B.). Parmi les pollinisateurs de moindre impor-
tance, on compte d’autres Diptères (Muscidés, Pipunculidés, 
Conopidés, Phoridés et même quelques Chironomidés), mais 
aussi des papillons Rhopalocères et quelques Coléoptères 
floricoles dont les plus connus sont les cétoines (Scarabéidés) 
et les longicornes (Cérambycidés). À noter que certains ver-
tébrés peuvent également polliniser les plantes, notamment 
des oiseaux et chauves-souris, surtout en milieu tropical.

La pollinisation des plantes par des animaux est tout 
d’abord un processus écosystémique, défini comme un ser-
vice écologique lorsque l’homme en tire un bénéfice (Zhang 
et  al.,  2007), particulièrement visible dans le processus de 
production agricole (Klein et al., 2007). En effet, 84 % des 
espèces végétales cultivées en Europe pour l’alimentation 
humaine et  65  % au niveau mondial (représentant le tiers 
du tonnage à cette échelle) dépendent de la pollinisation par 
les insectes. L’importance de ce service rendu par les insectes 
pollinisateurs des plantes cultivées a même été évaluée éco-
nomiquement : la disparition des pollinisateurs représente-
rait un coût de 15 milliards de dollars pour les États-Unis 

Dans la mesure où la vitesse de croissance des espèces 
dans une communauté est particulièrement difficile à mesurer 
en milieu naturel, Leoni et al. (2009) ont testé cette relation en 
utilisant des données de VSC mesurées au laboratoire. Ils ont 
pu montrer que la VSC d’espèces dominantes de parcelles pâ-
turées et non pâturées de prairies uruguayennes était corrélée 
positivement à la PPN des parties aériennes mesurée dans ces 
parcelles (Altesor et al., 2005). Dans d’autres études, la relation 
a été testée en utilisant des données de valeurs de traits mesu-
rées au champ et corrélés à la VSC (voir par exemple l’étude de 
Garnier et al,. 2004 conduite dans des friches postculturales de 
la région de Montpellier (Figure 1.1.), et les références données 
dans Garnier et Navas, 2012). Dans ce cas, différentes relations 
ont été trouvées entre la PPN des parties aériennes et la valeur 
moyenne pondérée (Éq. 1) de certains traits foliaires tels que 
l’inclinaison des feuilles par rapport à l’horizontale (Mokany 
et al., 2008), la surface moyenne des feuilles (Gross et al., 2008) 
ou une combinaison de densité des tissus foliaires et de traits 
souterrains (Klumpp et Soussana,  2009). D’autres exemples 
sont présentés et discutés dans la revue de Garnier et Navas 
(2012) ; ils montrent que l’hypothèse de dominance est vérifiée 
dans un certain nombre de situations, lorsque les effets directs 
des conditions de milieu ne sont pas trop forts.

1.3.2  L’hypothèse de complémentarité

Les principaux cas dans lesquels une augmentation de la 
productivité a pu être reliée à une plus grande dissimilarité 
fonctionnelle entre espèces concernent des situations dans 
lesquelles (références dans Le Roux et al., 2009) : (1) des lé-
gumineuses sont en mélange avec des espèces non fixatrices 
d’azote (l’effet fertilisant des légumineuses est connu depuis 
longtemps des agronomes) (2) les espèces en mélange pré-
sentent une séparation marquée en termes d’utilisation des 
ressources dans l’espace. Ceci peut se produire au niveau de 
l’appareil aérien ou de l’appareil souterrain : dans le premier 
cas, des différences de morphologie peuvent permettre une 
complémentarité verticale dans l’exploitation de la ressource 
lumineuse ; dans le second, il peut s’agir de différences de pro-
fondeur d’enracinement ou plus généralement d’accès et pros-
pection du volume de sol, et (3) les espèces en mélange pré-
sentent une séparation marquée en termes d’utilisation des 
ressources dans le temps, via des différences phénologiques.

Dans ces différentes études, la dissimilarité fonctionnelle 
a été évaluée qualitativement (espèces fixatrices versus non 
fixatrices ; espèces à phénologie précoce versus tardive, etc.), 
mais très peu d’études ont utilisé les indices présentés ci-des-
sus pour tester quantitativement ses relations potentielles avec 
la production primaire nette. Une synthèse permettant de dé-
gager des tendances générales serait donc prématurée (voir 
Garnier et Navas, 2012) d’autant que les conclusions appa-
raissent à la fois dépendantes du type d’indice et de la procé-
dure statistique utilisée lors du traitement des données (voir 
notamment Schumacher et Roscher, 2009).

1.4.  Conclusions

Les études menées jusqu’ici suggèrent que les deux com-
posantes de la structure fonctionnelle des communautés 
peuvent avoir un effet sur la productivité primaire des éco-
systèmes, mais l’importance relative de l’une par rapport 
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Carré (2008), Hoehn et al. (2008) et Moretti et al. (2009) 
ont élargi la gamme des traits fonctionnels appliqués à ces 
insectes pollinisateurs dans des études portant sur la lectie 
(diversité des fleurs visitées: Cane et Sipes,  2006), la lon-
gueur de la langue, les préférences de hauteur des fleurs vi-
sitées, la socialité, le voltinisme (nombre de générations par 
an), la phénologie de vol circadienne et annuelle, le compor-
tement dans la fleur, le moyen de transport du pollen… 

Ainsi, les Hyménoptères Apiformes et les Diptères 
Syrphidés combinent divers traits fonctionnels selon les es-
pèces ou groupes d’espèces de sorte que les ressources florales 
d’un même écosystème sont exploitées selon des modalités 
différentes, notamment dans le temps et dans l’espace (Gibson 
et al., 2006). Les pollinisateurs de taille importante et à pilosité 
abondante tels que les bourdons et certains syrphes qui leur 
sont mimétiques, pourront visiter les fleurs à des périodes où la 
température est peu élevée (Willmer et Stone, 2004). Chez les 
Apiformes, le rayon de butinage est lié à la taille de l’insecte, 
elle-même corrélée avec sa puissance musculaire (Greenleaf 
et al., 2007), alors que chez les Syrphidés le caractère migra-
teur, souvent lié à un comportement de polylectie, est forte-
ment associé à l’exploitation de colonies de pucerons par les 
larves. Le comportement de butinage lui-même influence la 
qualité de la pollinisation : alors que les abeilles manifestent 
une constance de butinage sur une espèce souvent abondam-
ment représentée, lui assurant ainsi une très bonne pollinisa-
tion, les syrphes ne manifestent pas cette fidélité mais per-
mettent ce faisant, dans les communautés plurispécifiques, la 
pollinisation des espèces peu abondantes, qui sont délaissées 
par les Hyménoptères (Gibson et al., 2006).

2.2.2   Relations entre traits des insectes et traits des 
plantes

Même si la plupart des plantes à fleurs des régions tempérées 
partagent une entomofaune pollinisatrice commune et gé-
néraliste (Memmott et al., 2004), tous les insectes pollinisa-
teurs n’ont pas la même aptitude à polliniser une fleur du fait 
de ses divers traits (Stebbins, 1970). Par exemple, la symé-
trie et la profondeur d’une fleur peuvent contraindre tel in-
secte butineur à en effectuer la pollinisation mais interdire la 
visite de tel autre. D’autres espèces endommagent les fleurs 
pour en extraire le nectar mais ne participent pas à leur pol-
linisation car elles n’entrent pas en contact avec leur stigmate 
(Michener, 2000). Inversement, il y a parfois eu coévolution 
étroite entre un ou plusieurs taxons de pollinisateurs et un ou 
plusieurs taxons de plantes (on parle de syndrome de polli-
nisation : Proctor et al., 1996). De tels syndromes assurent le 
succès reproducteur de ces dernières et une collecte de nour-
riture optimisée pour les premiers. Bien que contestée, l’exis-
tence de tels syndromes semble corroborée par des données 
expérimentales montrant qu’une activité de butinage opti-
male résulte d’une interaction étroite entre des groupes fonc-
tionnels précis de plantes et d’insectes.

2.3.   Relations fonctionnelles entre plantes 
et pollinisateurs

Fontaine et al. (2006) ont démontré que la structure fonction-
nelle des communautés de pollinisateurs (présence ou non de 
pollinisateurs à langue courte ou longue) a un impact direct 

et un coût estimé entre 153  et 200  milliards de dollars à 
l’échelle mondiale (Gallai et al., 2008).

L’importance de ce processus écosystémique repose di-
rectement sur les caractéristiques morphologiques et com-
portementales des insectes floricoles concernés, vecteurs effi-
caces de pollen de plante à plante.

Figure 1.2.B. Femelle de Platycheirus albimanus (Diptère, 
Syrphidé) en vol stationnaire devant une fleur de Véronique. 

Figure 1.2.A. Bombus terrestris (Hyménoptère, Apidé) butinant 
une fleur d’Althéa et participant activement à sa pollinisation. 
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2.2.  Pollinisation et traits
2 .2.1  Traits des insectes et pollinisation

Les quelques travaux qui se sont intéressés aux traits fonc-
tionnels des pollinisateurs ont porté sur l’identification de 
groupes à caractéristiques écologiques identiques : stratégies 
de prospection chez les araignées, capacités de dispersion 
chez les carabiques, taille du corps chez les syrphes et abeilles 
(Schweiger et al., 2007 ; Greenleaf et al., 2007), mais aussi 
stratégies de nidification chez ces dernières (Westrich, 1989). 
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variables de coexister (Klein et  al.,  2003), ce qui altère le 
fonctionnement des réseaux de pollinisation, allant jusqu’à 
induire des changements dans la structure des commu-
nautés de plantes (Steffan-Dewenter,  2003). Biesmeijer 
et al. (2006), travaillant sur les communautés de pollinisa-
teurs Apiformes (Hyménoptères) et Syrphidés (Diptères) de 
Grande-Bretagne et des Pays-Bas d’avant et d’après 1980, 
ont en effet montré que les espèces en déclin ont une niche 
écologique étroite, et ont en commun plusieurs traits fonc-
tionnels liés à ce caractère  : elles sont oligolectes (spectre 
étroit de plantes visitées), univoltines (un seul cycle repro-
ducteur dans l’année) et non migratrices (faible capacité de 
dispersion). Parallèlement, les espèces de plantes liées à ces 
pollinisateurs en déclin sont en plus forte régression que 
les autres et présentent la particularité d’être allogames. Il 
semble ainsi qu’au-delà de simples corrélations, il y ait une 
relation causale entre extinctions locales de pollinisateurs et 
de plantes fonctionnellement liées (Biesmeijer et al., 2006). 

Les changements climatiques sont eux aussi susceptibles 
d’avoir un impact négatif sur les pollinisateurs en raison d’une 
modification de la phénologie de floraison des communautés 
végétales (Warren et al., 2001). Ces changements devraient 
en effet induire d’importants chevauchements des floraisons 
spécifiques (Memmott et al., 2007), aboutissant à un allon-
gement des périodes sans floraison, donc des périodes de di-
sette alimentaire pour 17 à 50 % des insectes floricoles. In 
fine, cela se traduirait par l’extinction de nombreuses espèces 
de pollinisateurs et par conséquent par un effondrement du 
réseau de pollinisation.

La plupart des travaux de conservation des pollinisa-
teurs repose donc sur la gestion des communautés végétales 
dans le paysage (Kremen et al., 2007)  : bandes fleuries au-
tour des parcelles cultivées, conservation de haies, toutes vi-
sant à fournir aux insectes des ressources alimentaires variées 
en dehors des périodes de floraison des parcelles cultivées. 
Même si encore peu de travaux se sont penchés sur la ques-
tion, l’offre en sites de reproduction des pollinisateurs est elle 
aussi essentielle pour leur conservation. Plus généralement, 
ceci laisse à penser que la conservation à l’échelle du paysage 
de zones semi-naturelles offrant les ressources évoquées est 
une priorité pour augmenter la diversité des pollinisateurs. 
Enfin, il a été montré qu’une diminution de l’emploi des pes-
ticides permet elle aussi une augmentation de l’abondance et 
de la diversité des abeilles sauvages (Holzschuh et al., 2007).

3.  DISPERSION DES VÉGÉTAUX ET 
DYNAMIQUE DES ÉCOSYSTÈMES

Contrairement à la plupart des animaux, sauf évidemment 
les organismes sessiles, les plantes sont tributaires de vec-
teurs mobiles pour disperser leurs propagules (ou diaspores), 
à savoir cet ensemble formé par l’embryon et les tissus qui 
l’accompagnent dans son voyage à distance de la plante 
mère. Cette fonction de dispersion est un processus écolo-
gique crucial pour assurer la dynamique des écosystèmes. 
En effet, aucun système écologique ne reste figé dans l’es-
pace, puisque les diverses composantes de l’habitat changent 
en permanence sous l’effet de la dynamique des espèces qui 

et positif sur la diversité et la pérennité de communautés vé-
gétales non cultivées. Inversement, le succès reproducteur 
des plantes à fleurs, qui est limité quand la quantité de pol-
len déposé sur les stigmates est insuffisante, diminue lorsque 
la diversité fonctionnelle des communautés de pollinisateurs 
est faible (Vamosi et al., 2006). De plus, ce sont les commu-
nautés végétales les plus diversifiées qui sont les plus affectées 
par une diminution de la diversité des pollinisateurs (Vamosi 
et al., 2006) et par le déclin des pollinisateurs spécialistes qui 
sont sérieusement touchés par la crise actuelle de la biodiver-
sité (Biesmeijer et  al.,  2006). Ainsi, l’hypothèse d’une rési-
lience des réseaux de pollinisation qui serait permise par 15 % 
des espèces les plus généralistes (Olesen et al., 2007) semble 
n’avoir que peu de chances d’être effectivement vérifiée. Chez 
les plantes cultivées, quelques études se sont penchées sur la 
corrélation entre diversité spécifique ou fonctionnelle de com-
munautés de pollinisateurs et efficacité de pollinisation, et ce 
tant en conditions empiriques (Klein et al.,  2003  ; Steffan-
Dewenter,  2003  ; Greenleaf et Kremen,  2006  ; Hoehn 
et al., 2008) qu’expérimentales avec manipulation des niveaux 
de diversité (Frank et Volkmar,  2006). Toutes ces études 
montrent que la diversité fonctionnelle des pollinisateurs, bien 
plus que leur diversité spécifique ou leur abondance, est syno-
nyme d’amélioration de la pollinisation des cultures.

Réciproquement, les communautés végétales, de par 
leurs traits fonctionnels considérés à diverses échelles d’or-
ganisation, influencent les communautés de pollinisateurs. 
Ainsi, la diversité des paysages et à plus petite échelle celle des 
communautés végétales, aurait un effet positif sur la pollinisa-
tion notamment en raison de la présence d’espèces végétales 
généralistes qui favorisent les pollinisateurs généralistes qui 
assurent la pollinisation d’une forte proportion des plantes 
Angiospermes (Fortuna et Bascompte, 2006). Toutefois, des 
ressources florales trop attractives et trop uniformes, telles 
celles offertes par certaines espèces envahissantes, peuvent 
perturber les réseaux de transfert de pollen et compromettre 
la reproduction de certaines espèces végétales moins attrac-
tives ou indigènes (Lopezaraiza-Mikel et al., 2007). A terme, 
des groupes pollinisateurs spécifiques-plantes peuvent alors 
disparaître. L’effet inverse se produit lorsque la diversité fonc-
tionnelle des ressources (diversité des structures florales, de la 
qualité et de la quantité du pollen et du nectar) se traduit par 
une attractivité complémentaire entre espèces végétales (Potts 
et al., 2004 ; Fontaine et al., 2006), élargissant l’abondance et 
le spectre des pollinisateurs (Potts et al., 2006). Enfin, une ré-
cente synthèse bibliographique (Garibaldi et al., 2011b) dé-
montre que l’éloignement de cultures d’habitats (semi-)na-
turels entraîne une baisse de la stabilité de la richesse des 
insectes visiteurs des fleurs et de la quantité de fruits formés. 
Ces résultats doivent être mis en regard de ceux montrant une 
baisse de la croissance et de la stabilité des rendements agri-
coles mondiaux en lien avec la dépendance des cultures aux 
insectes pollinisateurs (Garibaldi et al., 2011a)

2.4.   Plantes, pollinisateurs et changements 
planétaires : les traits fonctionnels 
sous contrainte

L’uniformisation des paysages agricoles ne permet plus à 
différentes espèces de pollinisateurs ayant des exigences 
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vent - ailettes, voiles, soies -, et celles qui sont hydrochores, 
la Châtaigne d’eau (Trapa natans) par exemple, sont équi-
pées de flotteurs qui les font dériver au fil de l’eau, et d’ancres 
qui les fixent au fond quand elles se mettent à couler au bout 
d’un certain temps.

Lorsque le vecteur de dispersion est un animal, chacun 
des deux partenaires du système tire un bénéfice de leur as-
sociation (à l’exception de l’épizoochorie qui n’apporte aucun 
avantage à l’animal) : l’animal transporteur se nourrit de tout 
ou partie de la diaspore, et la plante bénéficie d’être transpor-
tée par l’animal (Molinier et Muller, 1938 ; Snow, 1971 ; Van 
der Pijl, 1972). Il s’agit alors de systèmes mutualistes, voire 
de véritables symbioses si les deux partenaires ne peuvent 
plus se passer l’un de l’autre, l’évolution des traits de l’un en-
traînant celle des traits de l’autre dans une sorte de course 
à l’adaptation (Janzen, 1980). Comme dans le processus de 
pollinisation, le partenariat qui s’est établi entre la plante et 
l’animal augmente la valeur sélective de l’un et de l’autre. Au 
cours de la longue évolution de ce type de mutualisme, dont 
on trouve des traces dès le Jurassique (Ferry, 1985), plantes 
et animaux ont développé des traits qui favorisent l’efficacité 
des différents systèmes que l’évolution a développés (voir en-
cadré 1.1) pour assurer le « contrat » passé entre la plante et 
le vecteur de dispersion.

Les traits des plantes zoochores et ceux des animaux qui 
les dispersent varient selon que la plante concernée est endo- 
ou syn-zoochore.

composent ces systèmes, ou de celui de modifications de leur 
environnement physique. Cette dynamique se manifeste 
dans le temps, par exemple au cours des successions écolo-
giques, mais aussi dans l’espace dès lors que les changements 
de climat contraignent les espèces et les communautés dans 
lesquelles elles s’insèrent à pratiquer une «  traque à l’habi-
tat » pour répondre à la modification géographique de l’enve-
loppe climatique à laquelle elles sont adaptées. Un exemple 
est celui des contractions puis expansions des aires de dis-
tribution des ceintures de végétation et de leurs faunes as-
sociées lors de l’alternance de périodes glaciaires et intergla-
ciaires au cours du pléistocène.

La dispersion des diaspores végétales peut être assurée 
par l’un ou l’autre des deux fluides universels que sont l’eau et 
le vent, mais les principaux agents de dispersion des graines 
sont des animaux, plus particulièrement les vertébrés. La dis-
persion des végétaux offre un bel exemple de la diversité des 
traits impliqués dans ce processus écologique.

3.1.   Traits des diaspores végétales et 
de leurs vecteurs de dispersion

Les plantes dispersées par des vecteurs physiques comme le 
vent ou l’eau ont développé des traits qui favorisent la prise 
de la graine par ces fluides. C’est ainsi que les diaspores des 
plantes anémochores (voir encadré 1.1) comme les érables ou 
les pissenlits sont équipées de structures qui offrent prise au 

E n c a d r é  1 . 1 .  

Les différents systèmes de dispersion 
des diaspores végétales
J. Blondel

Les plantes peuvent être classées en plusieurs catégo-
ries selon la manière dont leurs propagules sont dis-
persées. Les termes utilisés pour décrire les différents 

systèmes sont formés du pré�xe désignant le vecteur et du 
suf�xe « chore » (du grec choros, dispersion)  : les plantes 
sont dites autochores quand elles assurent elles-mêmes leur 
dispersion par des mécanismes variés tel celui de la carda-
mine dont la gousse, en se desséchant, éclate brusquement 
et projette ses graines au loin. Elles sont dites hydrochores 
quand leurs diaspores sont véhiculées par l’eau (châtaigne 
d’eau), anémochores quand elles le sont par le vent (pissen-
lit, érables, pins). 

Mais les agents de dispersion de loin les plus répandus 
sont les animaux, surtout les vertébrés, oiseaux et mammi-
fères. Les plantes utilisant ce mode de dispersion sont dites 
zoochores (myrmécochores, ornithochores, thériochores 
selon que les agents de dispersion sont des fourmis, des 
oiseaux ou des mammifères). Elles sont dites epizoochores 

quand les diaspores s’accrochent au moyen de crochets va-
riés ou se �xent grâce à des substances collantes sur le pe-
lage d’un mammifère ou le plumage d’un oiseau (exemple : 
Bidens). Elles sont dites endozoochores quand elles sont em-
ballées dans un mésocarpe riche en éléments nutritifs que 
l’animal transporteur, généralement un oiseau, avale et 
dont il régurgitera ou déféquera la graine à une certaine 
distance. En�n, les plantes synzoochores ont recours à un 
autre « contrat » avec l’animal qui disséminera leurs dias-
pores. Le mécanisme repose sur le stockage par l’animal 
des diaspores dans des caches qui seront exploitées plus 
tard par leur propriétaire, généralement en hiver. Mais les 
caches ne sont jamais toutes retrouvées de sorte que le sur-
plus de diaspores intactes, qui ont été cachées mais sont 
restées inexploitées, représente un stock de graines ef�ca-
cement « plantées » par l’animal. La zoochorie a donné lieu 
à des coadaptations parfois très sophistiquées au point de 
résulter dans des relations symbiotiques étroites.
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d’oiseaux tropicaux, tels que les Cotingidés ou les Pipridés, 
montrent des adaptations complexes à leur régime ali-
mentaire exclusivement basé sur des fruits endozoochores. 
Les fruits de nombreux arbres (Lauracées, Burseracées, 
Myrtacées) ont l’allure d’olives pourvues d’un gros noyau qui 
sera régurgité par l’oiseau. La pulpe est peu épaisse mais très 
nourrissante, riche en lipides et protéines, fournissant ainsi 
à l’oiseau un régime équilibré, même pour les jeunes oiseaux 

3.1.1  Traits des espèces endozoochores

Les diaspores des espèces endozoochores présentent toujours 
des caractères qui les rendent attractives et faciles d’accès  : 
exposition à l’extrémité des tiges, taille adaptée à celle du 
bec des oiseaux, couleurs voyantes (les oiseaux sont des ani-
maux essentiellement visuels), durée de disponibilité corres-
pondant à la période de présence des agents disperseurs (oi-
seaux migrateurs par exemple). Le contenu nutritif des fruits 
des espèces endozoochores est généralement riche en eau, en 
sucres et en carbohydrates qui seront métabolisés en graisse 
utilisée comme combustible, notamment par les migrateurs 
transsahariens qui ont besoin de stocker de grandes quan-
tités d’énergie pour accomplir leur voyage à travers la mer 
Méditerranée puis le Sahara. Exprimés en calories, les tissus 
fabriqués par la plante sont en quelque sorte le prix qu’elle 
paie à l’animal pour que ce dernier transporte ses diaspores. 
Quant à l’embryon, bien protégé, il sera « semé » par l’animal 
quand il le déféquera ou le régurgitera à une certaine distance 
de la plante mère. Sous nos latitudes, des exemples d’oiseaux 
disperseurs de plantes endozoochores sont les Merles et 
Grives (Turdus pp.), Rouge-gorge (Erithacus rubecula), fau-
vettes (Sylvia spp. : Figure 1.3.A.) qui, surtout en automne 
et au début de l’hiver, dispersent les diaspores de ronces 
(Rubus), sureaux (Sambucus), sorbiers (Sorbus), cornouil-
lers (Cornus), viornes (Viburnum), lierres (Hedera), filaires 
(Phillyrea : Figure 1.3.B.), etc. (Herrera, 1992 ; Debussche 
et Isenmann,  1994). Après avoir consommé les fruits vis-
queux du gui, la Grive draine (Turdus viscivorus) défèque les 
graines qui se collent au tronc des arbres où ils s’enracinent.

Les fruits n’étant disponibles que saisonnièrement sous 
nos latitudes, les oiseaux doivent utiliser d’autres sources de 
nourriture quand les fruits sont absents de sorte que les sys-
tèmes de coadaptation qui se sont établis entre les plantes 
et eux ne sont pas très développés (Herrera, 1992). En re-
vanche, dans les régions tropicales où des fruits sont dispo-
nibles toute l’année, on trouve des coadaptations beaucoup 
plus étroites au point que les oiseaux et les plantes qu’ils dis-
persent ne peuvent plus se passer les uns des autres, les oi-
seaux ne se nourrissant plus que des fruits des plantes qu’ils 
dispersent. Snow (1976) décrit comment plusieurs groupes 

Figure 1.3.A. Fauvette à tête noire : fauvette dispersant les fruits 
de plantes endozoochores, ici une baie de lierre apportée à ses 
jeunes. 

Figure 1.3.B. Fruits de filaire (Phillyrea angustifolia), l’un 
des arbustes assurant une grande partie de la nourriture de très 
nombreuses espèces de passereaux à l’automne et en hiver en 
région méditerranéenne. 

Figure 1.3.C. Geai : oiseau caractéristique des grandes forêts 
dont il contribue à assurer la régénération et la mobilité de 
végétaux synzoochores en dispersant les glands et les faines.
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« oubliée ».

3.1.3  Traits des animaux vecteurs

Quant aux traits des animaux disperseurs de diaspores sujets 
à co-évolution, ils concernent le comportement de recherche 
de la nourriture, les adaptations anatomo-morphologiques 
facilitant la préhension puis la manipulation du fruit, enfin 
les adaptations physiologiques nécessaires à la digestion de 
ce dernier.

Snow (1976) a montré que la taille des fruits de beau-
coup d’espèces de plantes endozoochores tropicales corres-
pond exactement à la largeur de la cavité buccale de l’oiseau 
qui les disperse. Le casse-noix, qui consomme et disperse les 
graines de pin arolle, est équipé d’un bec puissant qui lui per-
met de faire sauter les écailles de la pomme de pin. L’oiseau 
possède aussi une poche sublinguale particulière qui lui per-
met d’emmagasiner une quinzaine de graines à la fois, ce 
nombre correspondant à la quantité que contient une seule 
cache. Finalement, dans certains cas, le passage par le tractus 
digestif de l’animal favorise la germination des graines, parce 
que les sucs digestifs de l’animal éliminent les inhibiteurs de 
germination (Turcek, 1961).

3.2.   Dispersion des végétaux et dynamique 
des écosystèmes

3.2.1   Dispersion des végétaux et successions 
écologiques

Le processus de succession au cours duquel la végétation se 
reconstitue après une perturbation, comme un incendie ou 
une tempête, implique que les végétaux puissent se déplacer. 
Les premières espèces végétales à coloniser l’espace sont sur-
tout des plantes herbacées dont la plupart sont anémochores. 
Stockées dans la banque de graines qui se trouve dans le sol, 
elles germent à la première occasion dès lors que la lumière 
inonde l’espace récemment perturbé. Elles seront peu à peu 
remplacées par des plantes buissonnantes endozoochores 
qui, elles-mêmes, céderont la place aux arbres synzoochores. 
La colonisation par les espèces buissonnantes puis par les 
arbres est essentiellement fondée sur la zoochorie. On ob-
serve en effet que les plantes zoochores augmentent à mesure 
que la succession se développe pour devenir prédominante 
dans les vieilles forêts (Blondel, 1995). Ferry (1985) a mon-
tré comment ces processus font partie d’une stratégie repro-
ductrice très générale à l’échelle des écosystèmes forestiers. 
Dans les jeunes stades récemment ouverts par une perturba-
tion, les propagules emportées par le vent sont petites mais 
très nombreuses, ce qui augmente les chances que quelques-
unes soient amenées par hasard dans un milieu lointain où 
elles pourront attendre, grâce à leurs capacités de dormance 
au sein d’une banque de graines, que les conditions de leur 
germination soient remplies, c’est-à-dire qu’une perturba-
tion ouvre le milieu. Puis, au fur et à mesure que la succession 
progresse, la proportion d’oiseaux frugivores augmente, tout 
comme celle des plantes ornithochores. Dans la vieille forêt, 
les propagules, plus grosses et moins nombreuses des plantes 
synzoochores, comme les glands des chênes ou les faînes des 
hêtres, pourront, grâce à leur dissémination par les oiseaux et 
les mammifères qui les stockent dans des caches, se retrou-
ver d’emblée dans un milieu favorable. C’est au point qu’il 

en pleine croissance. C’est au point que beaucoup d’espèces 
d’oiseaux tropicaux sont frugivores toute l’année et à tous les 
stades de leur vie.

Lorsque les diaspores sont dispersées par les mammi-
fères, elles ont développé une odeur qui leur permet d’être re-
pérées par l’animal auquel elles sont « destinées » (e.g. fram-
boises). Van der Pijl (1972) a montré que les fruits de plantes 
adaptées à la dispersion par les chauves-souris présentent des 
caractères qui les rendent attractives pour ces mammifères : 
1) ils sont exposés à l’extérieur de la frondaison des arbres, 
2) ils sont odorants, l’odeur ne s’exhalant que la nuit lorsque 
les chauves-souris sont actives, 3) ils sont de couleur terne, 
parfois blanche (les chauves-souris ne voient pas les cou-
leurs), 4) ils offrent un jus abondant et nourrissant, facile à 
digérer, 5) les graines sont dures et assez grosses ; elles seront 
régurgitées intactes par l’animal.

3.1.2  Traits des espèces synzoochores

Chez les espèces synzoochores, les diaspores sont généra-
lement assez grosses et protégées par un péricarpe résistant 
(e.g. noisette). La plupart d’entre elles sont riches en éléments 
nutritifs, protéines et lipides. C’est le cas des glands qui sont 
activement dispersés par les corvidés et les mulots. Le bio-
logiste thèque Turcek a calculé qu’une population de Geai 
des chênes (Garrulus glandarius  : Figure 1.3.C.) « plante », 
en les enfouissant dans le sol, environ 50 000 glands par hec-
tare et par an, à peu près ce que fait le sylviculteur quand 
il replante une parcelle forestière (Turcek et Kelso, 1968) ! 
Plusieurs groupes d’oiseaux, les Paridés, les Sittelles, et les 
Corvidés, ont développé ces systèmes qui, chez certaines es-
pèces, peuvent atteindre un degré élevé de sophistication et 
d’efficacité. Mais l’exemple le plus remarquable, sous nos la-
titudes, de coadaptation entre un oiseau et la plante qu’il dis-
perse est celui du Casse-noix (Nucifraga caryocatactes) et du 
Pin arolle (Pinus cembra). Le Casse-noix cache en de mul-
tiples sites de son domaine vital toute la production annuelle 
de graines de pin arolle (jusqu’à 400 000 graines par ha) à 
raison d’une dizaine de graines par cache. Le Pin arolle a 
développé des traits adaptés à son mode de dispersion : les 
graines sont cachées sous les écailles indéhiscentes du cône 
qui doit être arraché de la branche. Après quoi, l’oiseau em-
porte le cône et le dépose sur une enclume, pierre ou souche 
d’arbre. Les écailles seront enlevées une à une à l’aide de 
puissants coups de bec, puis les graines qu’elles protégeaient 
sont emportées pour être cachées par l’oiseau. Les graines, 
enveloppées dans une coque dure, doivent être « plantées » 
pour germer, faute de quoi elles sécheraient. Avec 6 700 ca-
lories par gramme (Crocq, 1990) dont un pourcentage élevé 
de lipides (50 %), elles sont très énergétiques, offrant toute la 
gamme des éléments nutritifs nécessaires au partenaire dis-
perseur. C’est sur cette récolte que l’oiseau survivra presque 
toute l’année en consommant une centaine de graines par 
jour. Environ 30 % des caches ne sont pas exploitées, soit 
que l’oiseau les ait oubliées, soit que la récolte cachée ait été 
supérieure aux besoins de l’animal, soit que ce dernier soit 
mort entre-temps. Le mode de dispersion de cet arbre re-
pose sur ces caches oubliées qui assurent leur régénération. 
Les petits bouquets de 3 à 10 plantules qu’on rencontre dans 
les cembraies des Alpes, souvent au pied d’un grand arbre, 
correspondent à la germination du contenu d’une cache 
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déplacement des végétaux rendues possibles par la fonction 
de dispersion des diaspores dont les différentes modalités ont 
été expliquées ci-dessus. Ces travaux ont en particulier per-
mis de reconstituer le tempo et le mode de recolonisation de 
l’Europe moyenne et septentrionale après la dernière glacia-
tion. Dès le Tardiglaciaire, il y a quelque 18 000 ans, la chê-
naie est remontée vers le nord depuis ses refuges méditerra-
néens à travers l’Europe moyenne et jusqu’à la Scandinavie 
en moins de 3 000 ans. Si les chênes du genre Quercus spp.ont 
fait ce voyage de quelque 1 000 km à la vitesse de 300 mètres 
par an, c’est, bien sûr, parce que l’enveloppe thermique ap-
propriée se déplaçait vers le nord, mais aussi parce que les 
glands étaient continuellement disséminés par les oiseaux et 
mammifères qui repoussaient vers le nord la « zone de com-
bat » entre forêt et milieux ouverts.

4.  CONCLUSIONS

Ce chapitre illustre que ce sont les caractéristiques fonc-
tionnelles des organismes plus que leur identité taxino-
mique ou leur nombre qui ont un impact sur le fonctionne-
ment et la dynamique des écosystèmes. Pour les végétaux, 
les traits de l’appareil végétatif influent sur le fonctionne-
ment instantané de l’écosystème (e.g. productivité primaire), 
alors que les traits du système reproducteur (fleurs et fruits) 
conditionnent leurs relations avec les vecteurs de pollinisa-
tion et de dispersion. Ceci se répercute sur la production 
de graines et le remplacement des espèces dans les commu-
nautés, et donc a un effet sur le fonctionnement des éco-
systèmes à plus long terme. Dans ces deux derniers cas, la 
co-évolution entre traits des plantes et traits des vecteurs 
de pollinisation et de dispersion apparaît in fine comme un 
mécanisme essentiel pour maintenir l’intégrité de ces pro-
cessus. Les relations entre traits des organismes et proces-
sus écosystémiques ne se limitent pas aux exemples présen-
tés dans ce chapitre : une revue récente montre en effet que 
de nombreux groupes d’organismes participent à différents 
aspects du fonctionnement des écosystèmes via leurs traits 
(de Bello et al., 2010).

Il faut bien comprendre que le volet fonctionnel de la 
diversité biologique implique l’ensemble des organismes 
d’un écosystème, et pas uniquement la fraction de ces orga-
nismes dont la valeur patrimoniale est reconnue. En d’autres 
termes, ce qui fait la biodiversité est moins un nombre d’es-
pèces ou une quantité d’individus que les relations fonction-
nelles qui s’établissent entre eux. Ce constat a conduit à la 
prise de conscience que la préservation du fonctionnement 
des écosystèmes et des services que ces derniers rendent aux 
sociétés humaines devait constituer un aspect important de 
la conservation de la biodiversité (Millenium Ecosystem 
Assessment, 2005, Blondel 2012). Il apparaît donc impor-
tant et urgent que ces actions de conservation prennent en 
considération cette double perspective, patrimoniale et fonc-
tionnelle, attachée à la biodiversité (voir par exemple Haslett 
et al., 2010).

Les informations fournies par les archives fossiles sont 
d’autant plus précieuses qu’on a du mal à s’imaginer que 

existe une corrélation hautement significative entre l’abon-
dance des plantes ornithochores et celle des oiseaux frugi-
vores qui les dispersent (Ferry, 1985 ; Blondel, 1995).

Ce phénomène s’observe très bien lors de la reconquête 
de la forêt, par exemple après abandon des terres cultivées 
(Debussche et Isenmann,  1994  ; Debussche et  al.,  1996  ; 
Herrera, 1995). L’investissement de nouveaux espaces par 
la forêt se fait schématiquement en trois vagues succes-
sives. Dans un premier temps arrivent les plantes anémo-
chores, des herbacées d’abord, mais aussi des bouleaux, le 
tremble, le frêne et des érables. Ces arbres pionniers ser-
viront de point d’appui aux oiseaux qui conduisent la deu-
xième vague, celle des plantes endozoochores, surtout des 
arbustes comme les Prunus, les sorbiers, les cornouillers et 
les genévriers. Sous eux, ce sont encore des oiseaux qui mè-
neront la troisième vague, celle des végétaux synzoochores 
comme les chênes et les hêtres. En quelques dizaines d’an-
nées, la forêt se sera reformée et abritera les animaux qui 
en constituent une partie indissociable. Ce processus, qui 
est spectaculaire au niveau des accrues forestières, se réalise 
continûment au sein de la forêt dont il maintient la diver-
sité floristique. Il s’agit d’une fonction essentielle pour la re-
conquête de la forêt en réponse à la déprise rurale et, de ma-
nière encore plus fondamentale, pour assurer la dynamique 
sylvigénétique consécutive aux perturbations au sein même 
des espaces forestiers.

3.2.2   Le flux et le reflux des ceintures de végétation 
au cours de l’histoire

Les grandes oscillations climatiques qui se manifestent depuis 
le Pliocène pour culminer depuis le début du Pléistocène se 
traduisent par une alternance de périodes dites « glaciaires » 
et de périodes «  interglaciaires ». Ces changements qui se 
sont répétés une vingtaine de fois au cours des deux derniers 
millions d’années (ce sont les cycles de Milankovitch dont 
la périodicité est de l’ordre de 100 000 ans) ont entraîné des 
migrations de grande ampleur des ceintures de végétation 
et de leurs faunes associées qui ont dû trouver refuge dans 
l’espace méditerranéen. En effet, au plus fort des périodes 
glaciaires dont la mieux connue est la dernière (Würm-
Weichsel, 115 000 à 13 000 avant le présent) parce qu’elle 
oblitéra dans une large mesure les effets des précédentes, il 
n’y avait virtuellement aucune végétation arborée au nord des 
Alpes, des Pyrénées et des Carpates. Ces crises climatiques 
ont entraîné des transformations radicales dans les aires de 
distribution des ceintures de végétation et de leurs faunes 
associées. Les recherches palynologiques (Pons, 1981) pa-
léoécologiques (Huntley et Birks,  1983) et phylogéogra-
phiques (Petit et al.,  1997), soulignent toutes une grande 
dynamique de la couverture végétale de l’Europe en fonc-
tion des variations climatiques. Toutes mettent en évidence 
la rapidité des transformations entre le Tardiglaciaire (début 
de la déglaciation de l’Europe) et la période historique avec, 
notamment, une emprise considérable des forêts mésophiles 
à l’Atlantique (7 500 – 4 000 avant le présent), qu’on ap-
pelle aussi « l’optimum climatique », juste avant que l’inter-
vention des humains sur les paysages deviennent massive.

Ces témoignages du passé illustrent les capacités de 
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E n c a d r é  1 . 2 .  

Qualité de l’environnement, plasticité 
phénotypique et potentiel évolutif 
A. Charmantier

Lorsqu’ils sont confrontés à des conditions environne-
mentales nouvelles et contraignantes, les individus 
d’une population peuvent s’y adapter de plusieurs 

manières. Trois modalités de réponses possibles ont été il-
lustrées récemment. Leur analyse est rendue possible par 
l’existence de longues séries temporelles d’observations 
dans des populations naturelles qui subissent les effets 
multiples des changements globaux, et notamment des 
changements climatiques.

La première réponse d’individus soumis à de nou-
velles contraintes environnementales est de pratiquer une 
« traque à l’habitat » en se déplaçant en même temps que 
leur habitat. Ainsi, les exemples abondent de changements 
de distribution géographique chez de nombreuses espèces 
d’animaux et de plantes qui se déplacent en latitude et/ou 
en altitude (voir la revue de Parmesan, 2006). De tels chan-
gements peuvent être décrits en étudiant l’aire de distri-
bution totale d’une espèce ou d’un groupe d’espèces don-
nées (par ex. chez les papillons, Parmesan et al., 1999), ou 
en mesurant le changement de composition d’une commu-
nauté d’espèces dans une zone géographique déterminée 
(Devictor et al., 2008). 

Une deuxième réponse consiste à changer de com-
portement en modi�ant sa phénologie, par exemple, les 
dates de germination, de �oraison, de fructi�cation pour 
les plantes, ou les dates de migration, de reproduction, 
d’hibernation pour les animaux. Ces modi�cations de ca-
ractères peuvent être le fait d’une plasticité phénotypique 
(Pigliucci, 2001), c’est-à-dire qu’un génotype donné change 
d’expression phénotypique en fonction du milieu. Dans ce 
cas, chaque individu a la possibilité de réajuster son cycle 
de vie en réponse aux �uctuations de l’environnement : un 
individu pourra alors se reproduire tôt les années chaudes, 
et plus tardivement les années froides. 

La troisième solution consiste à répondre aux nou-
veaux régimes de sélection au moyen d’un processus de mi-
croévolution (Merilä et al., 2001) : la composition génétique 
de la population change alors au cours du temps, et évolue 
sous l’effet de la sélection naturelle, qui défavorise les indi-
vidus mal adaptés aux nouvelles conditions environnemen-
tales. C’est ainsi, par exemple, qu’en réponse au réchauffe-
ment climatique, les individus précoces sont favorisés par 
la sélection (ils béné�cient d’une meilleure survie ou d’une 
meilleure reproduction), ce qui fait que la population se re-
produit de plus en plus tôt au �l des générations.

Les exemples de modi�cation de la phénologie des es-
pèces en réponse au réchauffement du climat sont de plus 
en plus nombreux (Crick and Sparks 1999), mais il est sou-
vent impossible de distinguer si ces décalages relèvent 
d’une plasticité individuelle, ou de processus microévo-
lutifs. Pourtant, ces deux mécanismes impliquent des ré-
ponses différentes. Il est alors nécessaire de les identi�er, 
notamment pour pouvoir prédire à quelle vitesse peut 

se faire l’adaptation. Seuls des suivis individuels à long 
terme en conditions naturelles permettent d’y parvenir. 
Une étude sur  47  années de la Mouette scopuline (Larus 
novaehollandiae scopulinus) en Nouvelle-Zélande fournit 
l’exemple d’une telle approche. Les auteurs de ces travaux 
ont montré que la dégradation de l’environnement induit 
une réduction du poids des individus reproducteurs, non 
pas du fait d’une réponse génétique adaptative, mais du 
fait d’une plasticité individuelle, qui pourrait être le signe 
d’un stress subi par ces oiseaux (Teplitsky et al., 2008). 

La plasticité individuelle peut parfois être suf�sante 
pour assurer un ajustement au changement. Dans une popu-
lation de Mésange charbonnière (Parus major), un suivi an-
nuel de la reproduction avec marquage individuel de tous 
les parents et de leur poussin, sur un demi-siècle, a permis de 
montrer que, depuis 1961, les oiseaux ont avancé leur date de 
ponte de 14 jours en moyenne (Charmantier et al., 2008). Les 
oiseaux ont donc réussi à se « recaler » sur leurs proies prin-
cipales, les chenilles, dont l’abondance a, elle aussi, été avan-
cée de 14 jours. Le suivi individuel de ces oiseaux a permis 
de conclure que cette adaptation rapide du comportement 
de reproduction des mésanges au réchauffement climatique 
printanier est le résultat d’une plasticité individuelle, chaque 
femelle ajustant chaque année sa date de reproduction en 
fonction de la température printanière, plutôt que d’une évo-
lution de la composition génétique de la population. Il est ce-
pendant probable que cette étonnante plasticité ne sera pas 
suf�sante pour faire face à l’augmentation prédite des tem-
pératures au cours du XXIe  siècle et que ces oiseaux souf-
friront alors d’un décalage temporel entre leur reproduc-
tion et l’abondance de leurs proies. Un tel décalage a déjà 
été observé chez cette espèce dans d’autres populations eu-
ropéennes (notamment aux Pays-Bas, où les mésanges char-
bonnières sont en déclin) (Nussey et al., 2005).

Si une réponse plastique n’est pas possible, par 
exemple du fait de contraintes physiologiques qui em-
pêchent les individus de modi�er suf�samment leur phé-
notype pour s’adapter au changement de l’environne-
ment, l’avenir des populations repose alors sur le potentiel 
évolutif de la population. Cette capacité à répondre aux 
contraintes par l’évolution dépend de deux paramètres 
mesurables  : la sélection et l’héritabilité. Le trait d’his-
toire de vie dont dépend l’adaptation (par exemple les 
dates de migration, ou la �exibilité dans les dates de mi-
gration) évoluera si ce caractère est sélectionné, et s’il est 
héritable, c’est-à-dire si une part non négligeable de la va-
riance dans ce trait est déterminée par les gènes. L’étude de 
la sélection et de l’héritabilité relève de la génétique quan-
titative (Falconer and Mackay, 1996), qui compare les per-
formances entre individus apparentés pour déterminer la 
part de la variance d’un caractère qui est attribuable aux 
effets génétiques. Héritabilité et sélection sont des para-
mètres qui changent entre populations, mais qui peuvent 
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aussi varier en fonction des conditions environnementales 
(Charmantier and Garant, 2005). Une étude sur le poids à 
la naissance des moutons de Soay (Ovis aries) sur l’île écos-
saise de Hirta a montré que les années caractérisées par une 
bonne survie des agneaux, la force de la sélection naturelle 
opérant sur leur poids est faible mais la variance héritable 
est élevée, l’inverse se produisant les années de mauvaise 
survie (Wilson et al., 2006). Cette association négative entre 
héritabilité et sélection, si elle se con�rme dans d’autres 
systèmes, pourrait limiter le taux d’évolution des caractères 
tout en maintenant leur variance additive génétique.

Il est à noter que l’évolution d’un caractère pour ré-
pondre à un changement dans l’environnement ne dé-
pend pas seulement de sa transmission génétique, mais 
aussi potentiellement de sa transmission culturelle, même 
si le domaine de nos connaissances sur l’hérédité non gé-
nétique reste très restreint (Bonduriansky and Day, 2009). 
Malheureusement, les études testant une microévolution 
en réponse aux changements de l’environnement sont en-
core rares (mais voir par ex. Berthold et al., 1992), ce qui 
nous empêche aujourd’hui de généraliser sur le potentiel 
évolutif des populations face aux changements drastiques 
et rapides de leurs milieux (Pulido and Berthold, 2004). 

Dans de nombreux cas d’étude, l’adaptation par plas-
ticité ou microévolution n’est pas possible, et les popula-
tions subissent alors d’importants déclins d’effectifs, voire 
des extinctions. Un cas emblématique est celui des man-
chots empereurs (Aptenodytes forsteri) qui connaissent des 
déclins dramatiques d’effectifs dans toute leur aire de ré-
partition, et particulièrement dans la Péninsule Antarctique 
occidentale, du fait du recul de la banquise (Gross, 2005). 

C’est aussi le sort de nombreuses espèces qui sont affec-
tées par un décalage croissant des cycles de vie entre pré-
dateur et proie (comme dans le cas des mésanges), entre 
parasite et hôte, ou entre pollinisateurs et plantes à �eurs 
(Harrington et al., 1999).

Finalement, une question est récurrente lorsque l’on 
s’intéresse à l’adaptation des populations face aux chan-
gements globaux  : les glissements d’aire de distribution 
des espèces et les décalages dans le cycle annuel seront-ils 
suf�samment rapides et signi�catifs pour permettre une 
adaptation continue des populations (Visser,  2008)  ? La 
plasticité phénotypique observée, par exemple chez la mé-
sange charbonnière avançant sa date de reproduction en 
moyenne de deux semaines en moins de cinq décennies, 
permet une réponse rapide, mais limitée. Par ailleurs, cette 
réponse peut même être mal adaptative si les indices utili-
sés pour opérer les choix sont eux-mêmes affectés par les 
changements de l’environnement, et en deviennent trom-
peurs (Visser et al., 2004).

L’étude de la dynamique éco-évolutive des popu-
lations, qui relie l’évolution des traits d’histoire de vie, 
telle qu’elle fut discutée ici, et la dynamique des popula-
tions est une nouvelle approche prometteuse (Pelletier et 
al., 2007). Ce cadre d’étude permettra d’évaluer les consé-
quences écologiques des changements de l’environnement 
sur la viabilité des populations. Cette étape est nécessaire 
si l’écologie évolutive a l’ambition d’utiliser les scéna-
rios socio-économiques du Groupe Intergouvernemental 
d’Experts sur l’Évolution du Climat (GIEC) pour prédire 
les tendances d’effectifs des populations en prenant en 
compte leur taux d’adaptation par microévolution.

E n c a d r é  1 . 3 .  

Quand les parasites influencent la 
biodiversité locale
F. �omas

De nombreux facteurs, dont les interactions entre es-
pèces (compétition, prédation, parasitisme, mutua-
lisme) in�uencent la structure et la diversité des 

assemblages d’espèces. Comparées aux interactions im-
pliquant des organismes libres (i.e. la compétition, la pré-
dation), celles impliquant des parasites ont longtemps été 
oubliées par les écologues. Il est à présent établi de façon 
théorique et expérimentale que les parasites peuvent jouer 
un rôle majeur sur les processus qui maintiennent la bio-
diversité locale. 

Parasitisme et compétition apparente
Lorsque deux espèces A et B sont en compétition pour des 
ressources identiques de l’écosystème et qu’un parasite af-
fecte principalement la valeur sélective de l’espèce A, cette 
dernière est désavantagée vis-à-vis de l’espèce B. En fonction 

du rapport de force initial entre les espèces concurrentes, et 
de l’intensité de la variance dans la susceptibilité à l’infec-
tion, on peut avoir exclusion de l’espèce dominante ou do-
minée ou coexistence des deux taxons. Les effets sur la biodi-
versité peuvent ainsi être positifs ou négatifs (Combes 1996). 
Il existe de nombreux exemples d’arbitrages parasitaires. 
L’exemple le plus ancien concerne les travaux de Park 
en 1948. Le travail de Park portait sur les interactions entre 
deux espèces de coléoptères ténébrionidés (Tribolium casta-
neum et T. confusum). Lorsque ces deux espèces sont mainte-
nues ensemble en captivité T. confusum est amené la plupart 
du temps à l’extinction, suggérant que T. castaneum pos-
sède un avantage compétitif sur l’autre espèce. Cependant, 
lorsque le sporozoaire Adelina tribolii est ajouté au disposi-
tif, la tendance s’inverse et T. confusum apparaît alors comme 
un meilleur compétiteur. T. castaneum est plus vulnérable 
au parasite que T. confusum, et ceci explique l’inversion de 
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l’issue de la compétition entre les deux coléoptères. Les mé-
canismes intervenant dans la compétition apparente ne se li-
mitent pas aux phénomènes de mortalité différentielle, ils 
peuvent aussi se situer au niveau de la fécondité des hôtes 
(Jaenike, 1992). Les répercussions de l’arbitrage parasitaire 
sur la biodiversité dans l’écosystème sont d’autant plus im-
portantes que l’espèce la plus affectée par le parasite est com-
pétitive. Pour beaucoup d’écologues, l’arbitrage parasitaire 
est une interaction d’importance tout aussi majeure dans les 
écosystèmes que la compétition directe ou la prédation.

Parasitisme, stabilité de l’écosystème et effets en 
cascade
Lorsqu’un parasite affecte la démographie d’une ou plu-
sieurs espèces, son impact peut se ressentir non seulement 
sur la communauté des compétiteurs, mais aussi sur celle 
des proies et des prédateurs. Par exemple, quand une épi-
démie affecte un prédateur, on peut assister à l’explosion 
démographique des espèces de proies habituellement ré-
gulées par ce prédateur. Ces phénomènes constituent des 
risques importants de déstabilisation de l’écosystème et 
conduisent souvent, par des processus en cascade, à des 
effets négatifs sur la biodiversité locale. La disparition de 
parasites normalement présents, peut aussi être à l’ori-
gine de perturbations spectaculaires dans un écosystème 
(Plowright, 1982 ; Dobson, 1995a, b). 

Parasites et organismes ingénieurs des écosystèmes
Parce que les parasites peuvent modi�er les traits phénoty-
piques de leurs hôtes, ils peuvent aussi directement in�uen-
cer les fonctions d’ingénieur de ces derniers, ou bien agir 
eux-mêmes comme ingénieurs (Thomas et  al.,  1999). Par 
exemple, beaucoup d’organismes libres ont un rôle d’in-
génieur autogène car ils procurent un espace exploitable 
pour d’autres espèces (arbres, coquilles de mollusques ma-
rins, etc.). Les parasites perturbant la croissance de ces es-
pèces auront indirectement des conséquences sur la com-
munauté des épibiontes. Également, une conséquence 
classique de nombreuses infections est une baisse d’acti-
vité comportementale. En réduisant l’activité de son hôte, 
un parasite peut avoir un impact sur le rôle d’ingénieur de 
ce dernier. Chez les herbivores les parasites gastro-intesti-
naux peuvent avoir un effet indirect sur les communautés 
de végétaux rien qu’en jouant sur l’appétit de leurs hôtes. 
En modi�ant le phénotype comportemental de leurs hôtes, 
les parasites peuvent créer une nouvelle ressource ou un 
nouvel habitat pour d’autres espèces. L’association entre 
la coque Austrovenus stutchburyi, le parasite Curtuteria aus-
tralis (trématode) et différents invertébrés se servant de la 
surface de la coque comme substrat, illustre ce type d’inte-
ractions (Thomas et al., 1998 ; Mouritsen et Poulin, 2005) : 
les coques parasitées à la surface du sédiment sont diffé-
rentiellement colonisées par les invertébrés comparées aux 
coques saines sous le sédiment. En modi�ant un trait parti-
culier de l’hôte, un parasite peut être aussi responsable de 
la création d’un habitat, c’est-à-dire qu’il va générer chez 
l’hôte une fonction d’ingénieur qui n’existait pas aupara-
vant. C’est par exemple le cas dans l’association entre le 
crabe Carcinus maenas et le parasite Sacculina carcini (crus-
tacé)  : le parasite en stoppant la mue de son hôte trans-
forme ce dernier en un substrat stable permettant à de 
nombreux organismes de s’y �xer.

Le rôle des parasites dans les processus d’ingénierie est 
également fondamental pour la structure des communau-
tés parasitaires elles-mêmes. En conditions naturelles, les 
espèces hôtes sont le plus souvent infectées par plusieurs 

espèces de parasites. Tout parasite changeant les caractéris-
tiques (comportementales, physiologiques, etc.) de son hôte, 
modi�e en même temps les propriétés écologiques de l’ha-
bitat des autres parasites. Par exemple, les parasites indui-
sant une immuno-suppression contrôlent la disponibilité 
des ressources pour un grand nombre d’autres espèces pa-
rasites (e.g. Virus de l’Immunodé�cience Humaine). 

Parasitisme et diversité intraspécifique
Les parasites peuvent in�uencer la diversité intraspéci-
�que de plusieurs façons. Buckling et Rainey (2002) ont par 
exemple montré expérimentalement avec des populations 
de bactéries qu’en absence de bactériophage, on observe 
une importante diversi�cation sympatrique (intra-réplicat) 
des bactéries, et par contre, une faible différenciation allo-
patrique (inter-réplicats). En absence de bactériophages, on 
observe la tendance inverse. La forte croissance des popula-
tions bactériennes en absence de bactériophages se traduit 
par une forte compétition intraspéci�que qui favorise la di-
versi�cation locale des bactéries dans les microcosmes du 
dispositif expérimental. Toutefois, comme ceci se produit 
dans tous les réplicats, la diversi�cation observée entre les 
réplicats est comparable. En présence de bactériophages, 
les populations de bactéries sont contrôlées démographi-
quement, et demeurent en dessous d’un seuil où la compé-
tition a des effets notables. La diversi�cation sympatrique 
est alors faible. Par contre, entre les réplicats, la diversi�-
cation s’accentue au cours du temps du fait de la sélection, 
dans chaque réplicat, de résistances aux bactériophages. 

La dispersion des gènes au travers des déplacements 
d’individus est un facteur in�uençant de façon majeure le 
niveau de structuration génétique des populations sau-
vages. Sachant que de nombreux parasites induisent chez 
leurs hôtes une baisse d’activité, il existe probablement des 
relations entre les capacités de dispersion des populations 
et leurs charges parasitaires moyennes. Ces phénomènes 
restent toutefois à quanti�er. 

Le polymorphisme génétique des populations 
peut aussi être directement in�uencé par les pres-
sions parasitaires. Par exemple, chez l’homme, la diver-
sité génétique des gènes du système HLA (pour Human 
Leucocyte Antigen, aussi connu sous le nom de Major 
Histocompatibility Complex ou MHC ; complexe de gènes 
jouant un rôle central dans la reconnaissance du non-soi 
et la présentation de ce non-soi aux cellules effectrices du 
système immunitaire) est positivement corrélée à la diver-
sité des pathogènes auxquels les populations humaines 
sont exposées (Prugnolles et al., 2005). 

Faut-il conserver les parasites ?
Au vu des effets possibles des parasites sur la biodiversité, 
leur prise en compte en biologie de la conservation est sur 
le principe une évidence (Poulin, 1999 ; Torchin et al., 2002 ; 
Lafferty et Kuris, 2005 ; Kuris et al., 2008). Malgré l’avancée 
des connaissances sur le rôle des parasites dans les écosys-
tèmes, leur intégration dans des programmes de gestion 
des milieux naturels et de conservation reste toutefois limi-
tée. Parmi les exceptions, on peut citer la prise en compte 
du risque parasitaire dans les opérations d’apport arti�-
ciel de nourriture aux populations sauvages (Wright et 
Gompper,  2005), ou dans les opérations de translocations 
d’animaux. À ce jour, la prise en compte du parasitisme en 
biologie de la conservation reste une thématique en pleine 
phase exploratoire (Cleaveland et al., 2002). De nombreuses 
questions et pistes de recherches sont clairement identi�ées 
mais demeurent sans réponse à l’heure actuelle. 
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E n c a d r é  1 . 4 .  

Physiologie de la conservation
J. Blondel

Les sciences de la conservation ont pour fonction de 
fournir au gestionnaire des informations sur les mé-
canismes qui sont à l’origine des problèmes qu’ils ont 

à résoudre, par exemple lutter contre le déclin des popu-
lations. Très souvent, la solution de ces problèmes passe 
par des techniques qui relèvent de la physiologie. D’où 
l’émergence récente d’une physiologie de la conserva-
tion (Wikelski et Cooke, 2006) dont l’objectif est de com-
prendre les réponses physiologiques des organismes aux 
changements de leur environnement. Un exemple histo-
rique est la démonstration d’une relation causale entre le 
DDT (dichloro-diphenyl-trichloroethane) et la baisse de fé-
condité des grands prédateurs, notamment du faucon pè-
lerin, cette démonstration ayant été nécessaire pour étayer 
et justi�er la prohibition de l’usage des substances à base 
de DDT presque partout dans le monde. La physiologie de 
la conservation va au-delà de la constatation des faits, son 
objectif étant de comprendre les mécanismes causaux des 
problèmes à résoudre, ces mécanismes relevant du fonc-
tionnement global de l’organisme, de sa fenêtre de réponse 
à l’environnement thermique, de son métabolisme, de ses 
réponses endocrines au changement ou des altérations de 
ses défenses immunitaires. 

D’une manière générale, la question revient à com-
prendre en quoi les activités humaines sont génératrices 
de stress chez les animaux, l’agent de stress étant un sti-
mulus nocif pour l’organisme et la réponse au stress étant 
la suite de mécanismes physiologiques, démographiques 
et comportementaux développés par l’organisme pour y 
faire face. La plupart des agents de stress altèrent la ba-
lance énergétique de l’organisme, affectent ses compé-
tences immunitaires et/ou diminuent ses performances 
démographiques. De nombreuses techniques permettent 
aujourd’hui de détecter des symptômes de stress. On peut 
utiliser la biotélémétrie pour enregistrer en temps réel et 
de manière non invasive les transformations comporte-
mentales et physiologiques, ou réaliser des dosages bio-
chimiques pour détecter des dysfonctionnements endo-
crines. De tels outils sont applicables chez toutes sortes 
d’animaux, y compris des insectes, grâce à la miniaturisa-
tion des sondes et à leur sophistication qui permet d’en-
registrer de nombreux paramètres simultanément (tem-
pérature, rythmes cardiaques, vitesse de respiration, 
battements d’aile, profondeur de plongée des oiseaux pis-
civores etc.). Bien d’autres techniques sont utilisables, par 
exemple l’eau doublement marquée qui, par la quantité 
de CO2 produite par la respiration en mesurant le taux de 
renouvellement des isotopes d’oxygène, permet de me-
surer les variations de taux métabolique en fonction des 
contraintes de l’environnement. Les performances repro-
ductrices d’animaux en réel danger d’extinction de même 
que les niveaux de stress qu’ils subissent peuvent être éva-
lués à partir de l’examen non invasif des stéroïdes fécaux 
(Millspaugh et Washburn, 2004). Des dosages d’hormones 

de stress sur des animaux soumis à des altérations de 
leur habitat ou à des fréquences trop élevées de dérange-
ment sont vulnérables à des pathologies génératrices de 
troubles physiologiques, comportementaux et démogra-
phiques. On a pu démontrer par exemple que le grimpe-
reau des bois, espèce des vieilles forêts mûres, présente des 
taux de corticostérone plus élevés dans les îlots forestiers 
isolés que dans la forêt profonde qui est son habitat natu-
rel (Suorsa et al., 2003). Les dosages d’hormones de stress, 
en particulier les glucocorticoïdes, sont aujourd’hui uti-
lisés comme indices physiologiques de la condition cor-
porelle et de l’état de santé des individus dans la nature. 
Un exemple classique est celui de la chouette tachetée de 
Californie dont on a montré que des activités humaines re-
lativement bénignes telles que l’écotourisme, la randon-
née ou le tra�c routier, sans parler des coupes de bois, dé-
clenchent une augmentation signi�cative des niveaux de 
glucorticoïdes (Rich et Romero, 2005). On a démontré par 
exemple que la pratique des sports de neige hors-piste pro-
voque un stress chronique chez les populations de galli-
formes d’altitude, tétras-lyres ou grands tétras, avec des 
conséquences négatives sur leur comportement et leur re-
production (Arlettaz et al.,  2007). Bien d’autres exemples 
pourraient être cités, qui montrent la vulnérabilité des or-
ganismes aux facteurs de stress. Passer près d’une colonie 
de manchots augmente le rythme cardiaque des oiseaux ; 
la visite, même à distance, d’une colonie de manchots em-
pereurs provoque une augmentation de 10 % du budget 
énergétique de ces oiseaux  ; le dérangement intempestif 
d’une ronde de mésange et de roitelets peut compromettre 
la survie de ces petits organismes qui doivent se nourrir 
de l’aube au crépuscule sans répit pendant les brèves jour-
nées de l’hiver scandinave pour boucler leur budget éner-
gétique. Même la capture d’oiseaux aux �ns de baguage 
pour étudier leur migration, qui se pratique depuis plus 
d’un siècle, entraîne des troubles physiologiquement me-
surables, sans parler des multiples systèmes de marques 
visuelles, plaques colorées, tags divers dont on affuble les 
animaux pour les reconnaître à distance.

Dans certains cas par contre, les contrôles physiolo-
giques peuvent révéler une absence de réponse, pouvant 
aller jusqu’à justi�er la levée d’une réglementation trop 
sévère  : les célèbres iguanes marins des îles Galapagos 
sont totalement insensibles à la visite des touristes, tout 
comme les fous de bassan de l’île Bonaventure, au Canada, 
qui ne sont séparés du �ot ininterrompu de touristes que 
par une simple barrière en bois. Quant à bien des mam-
mifères marins, ils sont insensibles à la présence humaine 
et certains, comme de nombreuses espèces de dauphins, 
semblent même la rechercher. Une étude soigneuse de 
l’impact d’études à long terme sur le phoque moine des 
îles Hawaii, qui comprenaient même des prises de sang 
et la pose de sondes radio n’a révélé aucun effet sur un 
échantillon de 549 individus (Baker et Johanos, 2002).



17   P A L É O B I O L O G I E  E T  C O N S E R V A T I O N

E n c a d r é  1 . 5 .  

Paléobiologie et conservation
J. Blondel

L’analyse des données géo-historiques joue un rôle 
croissant dans les sciences de la conservation parce 
que les archives fossiles peuvent être mises à pro�t 

pour comprendre les réponses écologiques et évolutives 
des organismes aux changements de leur environnement. 
Les archives d’un passé relativement récent (dizaines à 
centaines de milliers d’années) ou plus profond (millions 
à dizaines de millions d’années, voire davantage) peuvent 
nous aider à identi�er les espèces qui risquent d’être les 
plus vulnérables au changement ainsi que la nature de 
leurs réponses aux modi�cations de leur environnement.

Par rapport à la plupart des études sur la conserva-
tion qui se situent à des échelles de temps de l’ordre de 
quelques années à dizaines d’années, les archives fossiles 
permettent d’identi�er des phénomènes et processus qui 
opèrent à des échelles de temps inaccessibles à l’expé-
rience humaine. L’identi�cation de processus qui ont lieu 
juste avant ou juste après un événement biotique ou abio-
tique majeur peut être particulièrement instructive. C’est 
ainsi par exemple que la démonstration d’une forte inten-
si�cation des dégâts causés au feuillage des angiospermes 
(plantes à �eurs) par des insectes défoliateurs lors du 
maximum thermique de la transition entre le Paléocène et 
l’Éocène (55,8 millions d’années) est un excellent exemple 
de ce que peut nous apprendre le passé sur les consé-
quences possibles du réchauffement climatique en cours 
sur les interactions plantes-insectes (Currano et al., 2008). 
Un autre exemple se rapportant à des échelles de temps 
plus courtes est une démonstration du caractère spontané 
on non d’espèces dont on ne sait si elles sont autochtones 
ou introduites par les humains. Leeuwen et ses collabo-
rateurs (2008) ont démontré à partir de séries palynolo-
giques qu’au moins six espèces de plantes réputées enva-
hissantes étaient en réalité présentes dans l’archipel des 
Galapagos bien avant l’invasion de ce dernier par les hu-
mains. Chercher à les éradiquer sous prétexte que leur pré-
sence sur ces îles est d’origine anthropique aurait donc été 
une erreur. Les données géo-historiques peuvent aussi 
nous renseigner sur le tempo et le mode par lesquels les or-
ganismes pratiquent une traque à l’habitat leur permettant 

de répondre au changement climatique. C’est ainsi par 
exemple que Greenstein et Pandol� (2008) ont reconstitué 
la manière dont les récifs coralliens d’Australie occidentale 
ont répondu aux �exures climatiques qui se sont manifes-
tées depuis le Pléistocène tardif. Ils ont en particulier mon-
tré comment plusieurs espèces de coraux ont contracté 
leurs aires de distribution en direction des tropiques en ré-
ponse à une chute de la température de l’eau de 2 °C de-
puis le dernier interglaciaire (environ 120 000 ans). Le cas 
du Renard arctique (Alopex lagopus) est particulièrement 
intéressant. À partir d’analyses de génétique moléculaire 
basées sur l’ADN ancien, Dalén et ses collègues (2007) ont 
montré que cette espèce fut incapable de suivre le dépla-
cement de son habitat alors que son enveloppe thermique 
se déplaçait vers le nord, d’où l’extinction de l’espèce sur 
la plus grande partie de son aire de distribution sauf dans 
un refuge localisé en Sibérie du Nord-est d’où l’espèce put 
repartir. Des données de ce genre sur les références his-
toriques ou paléontologiques sont donc cruciales pour 
acquérir une perspective dans la durée des systèmes ac-
tuels permettant de mettre en œuvre des politiques plus 
ef�caces de conservation en prévision d’un futur incertain. 
Ces données présentent aussi l’avantage unique de four-
nir des indications sur la gamme des conditions d’environ-
nement à laquelle les organismes ont été soumis et sur la 
manière dont ils y ont répondu. C’est encore les informa-
tions géo-historiques qui ont montré que la Salamandre 
tigre (Ambystoma tigrinum) fut capable de réaliser des his-
toires de vie très différentes selon les conditions de son en-
vironnement, se métamorphosant en adulte à vie terrestre 
ou conservant une morphologie larvaire avec vie aqua-
tique selon les conditions climatiques (Bruzgul et al. 2005). 
En�n, l’analyse des extinctions, par exemple celles qui 
frappèrent les oiseaux des archipels de l’océan Paci�que 
au cours des 3500 dernières années, permet d’identi�er les 
traits ou complexes de traits (degré d’endémisme, taille, 
régime alimentaire) qui rendent les espèces vulnérables à 
l’extinction (Boyer, 2009). Ces « �ltres d’extinction » pour-
raient être particulièrement utiles pour prédire la vulnéra-
bilité des espèces.

Bien que l’interprétation des mesures physiologiques 
soit parfois délicate et pas toujours dépourvue d’ambiguï-
tés, la physiologie de la conservation peut être un outil 
précieux pour ajuster les pressions d’origine anthropique 
au type de réponse qu’elles suscitent de la part des ani-
maux. Sachant aussi l’importance de l’enveloppe ther-
mique des organismes dans la dé�nition de leurs aires de 
distribution, ce champ disciplinaire doit aussi permettre 
de prédire les réponses des organismes au glissement de 

ces enveloppes consécutif aux dérèglements climatiques. 
Mais bien d’autres questions pourraient aussi être abor-
dées : comment identi�er et mesurer au mieux les facteurs 
de stress les plus préjudiciables à l’organisme cible, com-
ment construire des programmes de gestion permettant de 
les éviter ou les éliminer, comment construire une base de 
données identi�ant les questions et problèmes que les ges-
tionnaires pourraient prendre en compte dans leur agenda 
et programmes d’action. 
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l’empreinte humaine était déjà sensible il y a plusieurs siècles. 
En d’autres termes, nous avons trop tendance à fonder nos 
stratégies de conservation à partir de repères fournis par des 
écosystèmes déjà sérieusement dégradés. Il ne fait désormais 
plus de doute que la disparition de la grande mégafaune de 
mammifères terrestres à la fin des temps glaciaires, puis, plus 

près de nous, de celle des grands prédateurs marins, baleines 
et requins, ont entraîné/entraînent de profondes transforma-
tions dans les interactions entre espèces et dans le fonction-
nement des écosystèmes, au point qu’il devient très difficile 
d’établir des bases de référence sur lesquelles s’appuyer pour 
établir des politiques de conservation (Dietl et Flessa, 2011). 
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M. Baguette, J. Clobert, N. Schtickzelle et V. M. Stevens

 E  n quelques décennies, l’emprise exercée par l’espèce humaine sur l’environnement 
est devenue planétaire. La démographie humaine est encore actuellement dans une 
phase de croissance exponentielle, l’humanité consommant toujours plus d’espace 
et de ressources naturelles. L’empreinte de l’homme se traduit par la destruction in-
cessante d’écosystèmes naturels et par de profondes modifications des grands cycles 
biogéochimiques. Les organismes vivants payent un lourd tribut à ce changement 
global : beaucoup d’espèces régressent puis disparaissent. Pour inverser cette ten-
dance, nous pouvons tenter d’enrayer l’un des processus d’extinction, la destruction 
et la fragmentation des habitats, en nous appuyant sur le paradigme des métapo-
pulations. Dans ce chapitre, nous verrons comment la compréhension de la dyna-
mique des populations peut aider à proposer des mesures de gestion de l’espace as-
surant la persistance d’espèces dont l’habitat se fragmente dans le paysage. Nous 
aborderons la genèse du paradigme des métapopulations, les différents modèles 
théoriques qui en découlent et leurs limitations. Nous montrerons comment ces 
modèles permettent de prendre des décisions quant à la gestion d’espèces menacées 
(ou le contrôle d’espèces envahissantes), car ils fondent les analyses de viabilité des 
(méta) populations. Nous détaillerons ensuite deux exemples d’analyse de viabilité 
illustrant les propriétés prédictives de ces outils. Nous terminerons en proposant 

Populations locales, 
dispersion et métapopulations
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qui peut être tout simplement ignoré ou comme un para-
mètre qui s’annule puisque les taux d’immigration et d’émi-
gration sont considérés comme égaux (voir par exemple 
Begon et Mortimer, 1981 ; Boughley, 1968). L’importance 
des échanges d’individus entre populations locales en dyna-
mique des populations (Brown et Kodrick-Brown,  1977  ; 
Levins,  1969) est restée largement ignorée jusqu’à l’émer-
gence du concept de métapopulation, qui souligne le rôle 
crucial de l’immigration et de l’émigration dans la persis-
tance à long terme de populations structurées dans l’espace. 

Le terme « métapopulation » a été introduit par Richard 
Levins en 1969 pour décrire un modèle de régulation de po-
pulations d’insectes herbivores ravageurs des cultures. L’idée 
de Levins était qu’il est insuffisant de se focaliser sur le 
contrôle d’une seule population locale dans un habitat donné, 
car même si ce contrôle s’avérait efficace et causait la dispa-
rition de la population considérée, une nouvelle population 
pourrait être rapidement recréée dans l’habitat traité par des 
individus dispersants venus des populations voisines. Même 
de très faibles taux de dispersion faussent les prévisions démo-
graphiques réalisées sur une seule population (voir Legendre 
et al. 2008 pour une étude théorique de cette question). La ré-
gulation doit donc viser l’ensemble des populations qui sont 
en interaction par des mouvements de dispersion, un niveau 
d’intégration qu’il a appelé la métapopulation. 

2. DYNAMIQUE D’UNE 
MÉTAPOPULATION : LE MODÈLE 
DE LEVINS

Levins (1969) propose un modèle simple pour décrire la dy-
namique d’une métapopulation, où la fraction des taches 
d’habitat qui sont occupées par une population locale dé-
pend du nombre d’extinctions de populations existantes et 
du nombre d’événements de colonisation de taches d’habi-
tats vacantes :

 dP
dt

cP P eP= − −( )1  Éq. 2
Avec
P la fraction des taches d’habitats occupées par une popula-
tion locale, c le taux de colonisation des taches d’habitats va-
cantes, e le taux d’extinction de populations existantes.

Selon ce modèle, la fraction des taches d’habitats oc-
cupées par une population locale va se stabiliser à la valeur, 
qui correspond à : il y a exactement le même nombre d’ex-
tinctions que de colonisation. La valeur de P à l’équilibre est 
donc inférieure à 1  : il y a, à l’équilibre, toujours une frac-
tion des habitats favorables non occupés par une population 
locale. 

Le modèle de Levins est basé sur une série de présuppo-
sés implicites qui correspondent mal au monde réel :

 ■ les populations locales sont identiques et contribuent 
de manière équivalente au nombre total d’individus 
dispersants ; 

 ■ la dynamique de chaque population est totalement indé-
pendante de celle des autres ; 

des pistes de réflexion visant à intégrer l’hétérogénéité des 
comportements individuels dans ces modèles, afin d’amélio-
rer encore leurs performances.

1. DYNAMIQUE D’UNE POPULATION 
LOCALE

La distribution d’une espèce consiste classiquement en une 
série de populations locales circonscrites géographiquement 
au sein desquelles les individus interagissent par des proces-
sus comme la reproduction ou la compétition pour les res-
sources (nourriture, territoire, partenaire, etc.). L’habitat 
d’une population est l’ensemble des conditions environne-
mentales et des ressources requises pour que les individus ré-
alisent leur cycle de vie. À une échelle spatiale plus large, les 
habitats sont séparés les uns des autres par des espaces plus 
ou moins inhospitaliers (la matrice) qui ne possèdent pas ces 
ressources. Les chercheurs en écologie sont intéressés de-
puis toujours par la dynamique des populations, c’est-à-dire 
par la manière dont l’effectif des populations réagit aux fluc-
tuations des ressources, de leurs prédateurs, compétiteurs ou 
parasites, et des conditions environnementales (Lack, 1954 ; 
Lack, 1966 ; Andrewartha et Birch, 1954). Leur objectif est 
de comprendre pourquoi l’effectif de certaines populations 
décline jusqu’à l’extinction, alors que d’autres populations 
restent stables ou encore croissent et agrandissent l’aire de 
distribution de l’espèce à laquelle elles appartiennent. 

Pour décrire la dynamique d’une population locale, 
c’est-à-dire la variation temporelle de son effectif, nous al-
lons employer un formalisme simple qui nous sera utile tout 
au long de ce chapitre. Notre objectif est de décomposer les 
processus qui augmentent ou diminuent le nombre d’indivi-
dus dans la population entre deux intervalles de temps t et 
t + 1, définis par l’observateur en fonction du cycle de vie de 
l’espèce, de contraintes pratiques, etc. L’équation de base de 
la dynamique d’une population locale est :

 N(t+1) = N(t) + B – D + I – E Éq. 1
Avec
N(t+1) l’effectif de la population au temps t + 1, N(t) l’effec-
tif de la population au temps t, B1 le nombre d’individus nés 
dans la population entre t et t + 1, D2 le nombre d’individus 
morts dans la population entre t et t + 1, I le nombre d’indi-
vidus ayant immigré dans la population entre t et t + 1, E le 
nombre d’individus ayant émigré depuis la population entre 
t et t + 1.

Selon cette équation, l’effectif d’une population locale 
est régulé par deux catégories de processus : la démographie 
locale qui détermine la balance entre natalité et mortalité 
(B et D), et la dispersion qui conditionne les taux d’immi-
gration et d’émigration (I et E). Durant plusieurs décen-
nies, les chercheurs se sont concentrés sur la démographie 
locale, en ignorant ou en négligeant la dispersion. La consul-
tation d’anciens manuels destinés à l’enseignement de l’éco-
logie est édifiante : la dispersion y est traitée comme un bruit 

1. B pour Births.
2. D pour Deaths.
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trois grandes sources de variation aléatoire agissant sur les 
petites populations locales. 

La première est extérieure à la population et provient des 
facteurs environnementaux. La variation spatiale et tempo-
relle de la qualité et de la géométrie des habitats générée par 
les perturbations modifie de manière imprévisible et inces-
sante les conditions de vie des organismes. C’est la stochas-
ticité environnementale, qui constitue un puissant moteur 
de la sélection naturelle car les individus sont confrontés en 
permanence à de nouvelles conditions de vie imprévisibles, 
qui empêchent les organismes d’arriver à une adaptation par-
faite. Il peut même arriver que tous les individus ne puissent 
résister à un événement particulier dans un endroit donné 
(éruption volcanique, inondation, etc.), ce qui mène la po-
pulation à l’extinction.

La deuxième source de variation est liée au caractère dis-
cret de la natalité et de la mortalité : quels que soient les taux 
de mortalité et de natalité, chaque individu soit meurt soit 
survit, et ne donne naissance qu’à un nombre entier de des-
cendants  ; c’est la stochasticité démographique, qui n’est 
pas corrélée entre individus, et dont l’effet est inversement 
proportionnel à l’effectif de la population (Akçakaya, 1999). 
La meilleure façon de comprendre la stochasticité démogra-
phique est de faire l’analogie avec un jeu de pile ou face : par 
exemple trois lancers de pièce ne permettent manifestement 
pas d’obtenir la distribution théorique attendue (1,5  pile 
et  1,5  face) et des proportions extrêmes comme  3  piles 
et 0  face surviennent fréquemment  ; lorsque le nombre de 
lancers augmente, cet effet s’atténue, même s’il reste toujours 
une part de hasard autour du 50 % - 50 % attendu.

Enfin, la stochasticité génétique est due aux change-
ments de fréquences alléliques d’une génération à l’autre. 
Elle est similaire à la stochasticité démographique en ce 
sens qu’elle a pour cause le fait que les allèles sont aussi dis-
tribués comme des entités discrètes. Ses effets ne se mani-
festent donc de manière significative que lorsque le nombre 
de reproducteurs efficaces dans la population est faible. Dans 
une population qui se réduit, ses effets peuvent dans un pre-
mier temps engendrer une perte de potentiel adaptatif, par 
la perte de certains allèles (dérive aléatoire), et donc limi-
ter la capacité des populations à répondre aux variations en-
vironnementales. Si l’effectif de reproducteurs efficaces dé-
croît encore, ses effets peuvent diminuer la valeur sélective 
(«   fitness  ») des individus, par augmentation de la dépres-
sion de consanguinité, ce qui peut mener la population à 
l’extinction. La règle empirique dite des 500-50 prédit que 
la perte de potentiel évolutif et la diminution du fitness se 
manifestent respectivement lorsque l’effectif passe sous le 
seuil des  500  et des  50  individus reproducteurs efficaces 
(Franklin, 1980 ; Gilpin et Soulé, 1986).

Ces trois sources de variation aléatoire (environne-
mentale, démographique et génétique) sont habituellement 
considérées comme agissant isolément, mais leurs interac-
tions méritent d’être prises en compte car ce sont elles qui 
déterminent quels sont les individus qui vont survivre et se 
reproduire, et elles influencent donc le taux de croissance 
des populations locales en conditionnant le différentiel. Par 
exemple, dans des populations isolées et à faible effectif, on 
détecte souvent une relation positive entre le taux de crois-
sance de la population et le nombre d’individus. Donc plus 
l’effectif est faible, plus le taux de croissance est réduit, ce 

 ■ la colonisation des taches d’habitats inoccupées se fait en 
proportion de leur nombre. Le fonctionnement même du 
modèle suppose que l’extinction des populations locales 
est un processus déterministe, puisque la fraction d’habi-
tats occupés reste constante au cours du temps, alors qu’en 
réalité, l’extinction des petites populations dépend princi-
palement de processus aléatoires (Caughley, 1994) ; 

 ■ le modèle considère un nombre infini de taches d’habi-
tats, ce qui, en pratique, signifie qu’il n’est applicable que 
pour des réseaux d’au moins 100 taches (Hanski, 1999) ; 

 ■ enfin, les individus qui se dispersent entre taches d’habi-
tat ont la même probabilité d’atteindre chaque tache d’ha-
bitat dans la métapopulation, alors que la majorité des 
études empiriques montrent que le succès de la dispersion 
est influencé par la distance qui sépare l’habitat de départ 
et celui d’arrivée. 

Le modèle de Levins est cependant extrêmement utile, car 
il a attiré l’attention des chercheurs en écologie sur l’impor-
tance de processus régionaux (l’immigration et l’émigration) 
dans la persistance des espèces. Son utilité pratique pour 
prédire la dynamique de populations locales reste cependant 
bien moindre que sa valeur heuristique : ce modèle spatiale-
ment implicite ne pourra jamais capturer efficacement des 
processus qui sont spatialement explicites. C’est probable-
ment ce manque d’efficacité qui justifie que la notion de mé-
tapopulation ait mis près de deux décennies à percer. 

En  1988  et  1989, deux réunions de travail rassem-
blant des chercheurs en écologie et génétique des popu-
lations débouchèrent sur la publication d’un numéro spé-
cial de Biological Journal of the Linnean Society intitulé 
«  Metapopulation Dynamics  » (Hanski et Gilpin,  1991). 
Dans leur préface, ces deux éditeurs inscrivent ce volume 
comme un héritier direct de l’article fondateur publié par 
Levins en 1969, en insistant sur la diversité des études théo-
riques et empiriques qui en ont découlé. Très vite cepen-
dant, les limitations du modèle de Levins ont entraîné son 
remplacement par d’autres outils  (voir plus loin dans ce 
chapitre).

3.  LE SYNDROME DES PETITES 
POPULATIONS ISOLÉES

La biogéographie insulaire s’est intéressée dès les an-
nées 1960 à la démographie dans les îles isolées et de faible 
superficie, sous l’impulsion de MacArthur et Wilson (1963). 
En bref, le nombre restreint de reproducteurs imposé par la 
faible superficie d’habitat disponible et la diminution du flux 
d’individus et du flux de gènes consécutive à l’isolement aug-
mentent la probabilité d’extinction de ces populations insu-
laires. Cette conclusion ne s’applique pas qu’aux îles au sens 
strict, mais également à ce qu’on appelle les îles continen-
tales  : des taches d’habitat réparties au sein d’une matrice 
non favorable, qui joue ici le même rôle isolant que la mer 
véritable en restreignant les événements de dispersion. Le 
paradigme des petites populations (fondement théorique de 
la biologie de la conservation : Caughley 1994) décortique la 
nature des facteurs qui déterminent l’extinction et identifie 
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dynamique et de génétique des populations considèrent que 
l’appariement se fait au hasard entre individus d’une même 
population et se focalisent sur le nombre moyen de des-
cendants par individu. À partir du moment où l’on accepte 
l’existence d’hétérogénéité interindividuelle reflétant des dif-
férences de fitness, on s’attend à observer d’énormes varia-
tions de succès reproducteur entre individus appartenant à 
la même population. Des suivis individuels minutieux ont 
montré par exemple que dans une population d’un papillon, 
presque trois quarts des mâles ne se reproduisaient pas alors 
que certains individus arrivaient à s’accoupler avec 5 femelles 
différentes (Suzuki et Matsumoto,  1992). L’appariement 
préférentiel représente en fait une véritable stratégie qui 
permet une adaptation bien plus rapide que l’accouplement 
au hasard. Chez une petite cigale où coexistent des indivi-
dus macroptères à ailes membraneuses fonctionnelles, ca-
pables de voler, et des individus brachyptères dont les ailes 
ne se développent pas et qui sont condamnés à marcher, les 
mâles macroptères s’accouplent trois fois plus souvent avec 
des femelles macroptères, alors que les mâles brachyptères 
obtiennent, eux, plus souvent les faveurs des femelles bra-
chyptères (Langellotto et al., 2000). Ce type de mécanisme 
appelé homogamie (en anglais « positive assortative mating ») 
permet un maintien du polymorphisme dans des petites po-
pulations, là où des modèles évolutifs basés sur des appa-
riements aléatoires prédisent l’extinction rapide de l’une 
ou de l’autre forme. L’appariement préférentiel peut même 

qui augmente les probabilités d’extinction de la population. 
Cette relation appelée « effet Allee » (ou densité-dépendance 
inversée) est souvent présentée comme la résultante de l’ac-
tion conjointe des stochasticités démographique et géné-
tique (Courchamp et al., 1999).

La dynamique des populations rejoint donc ici l’écolo-
gie évolutive : seuls les individus à fitness élevée, c’est-à-dire 
les mieux adaptés aux variations, vont arriver à se reproduire. 

4.  SÉLECTION NATURELLE, 
ADAPTATION ET PLASTICITÉ 
PHÉNOTYPIQUE

Les individus au sein d’une population ont généralement 
des phénotypes différents  ; la reproduction sexuée a d’ail-
leurs comme effet d’amplifier ces différences en recombi-
nant les génomes des deux parents. L’hétérogénéité in-
ter-individuelle est un prérequis indispensable pour que la 
sélection naturelle agisse de manière à maintenir les phéno-
types les plus compétents par rapport aux conditions envi-
ronnementales du moment. Ces variations phénotypiques, 
pour pouvoir conférer un avantage sélectif aux individus qui 
les portent, doivent être au moins partiellement héritables 
(Encadré 2.1).

E n c a d r é  2 . 1 .

Héritabilité de la fitness
M. Baguette, J. Clobert, N. Schtickzelle et V. M. Stevens

La question de l’héritabilité de la �tness a longtemps 
créé des débats en écologie évolutive. Le théorème 
fondamental de Fisher sur la sélection naturelle pos-

tule que le taux moyen de changement évolutif du �tness 
moyen équivaut à la variance génétique additive de la �t-
ness lui-même. Les populations soumises à la sélection 
naturelle ont été considérées pendant longtemps comme 
étant à l’équilibre, ce qui implique que les différences de 
�tness doivent approcher zéro et donc purger rapidement 
la variance génétique additive de la �tness. Le fait que tous 
les traits liés à la �tness possèdent une héritabilité consé-
quente était même quali�é de paradoxal. Ce paradoxe 
n’en est pas un : le théorème de Fisher n’est valide qu’en 

environnement constant (Roff,  2002), alors que les pres-
sions de sélection changent sans arrêt suivant la fable de la 
Reine Rouge dans Alice au pays des merveilles de Lewis 
Caroll («  Ici, vois-tu, on est obligé de courir tant qu’on 
peut pour rester au même endroit ») (Van Valen, 1973)  ; 
l’adaptation parfaite au monde réel est donc un mythe et 
les traits liés à la �tness sont variables et héritables. Si cer-
taines études empiriques font état du peu d’héritabilité de 
traits censés donner un accès direct à la �tness (voir par 
exemple Gustafsson, 1986), ce sont plutôt des compromis 
(« trade-offs ») entre traits (par exemple d’origine pléiotro-
pique) et/ou des problèmes de protocoles expérimentaux 
qui seraient la cause de ces résultats. 

Plutôt que de se concentrer sur l’individu moyen ca-
ractéristique de la population, démarche classique en dyna-
mique et génétique des populations, la prise en compte de 
cette hétérogénéité interindividuelle va permettre de se rap-
procher beaucoup plus de la réalité des processus écologiques 
et évolutifs qui sont à la manœuvre dans le monde réel sous 
le couvert de la sélection naturelle. La plupart des modèles de 

favoriser la reproduction entre apparentés, ce qui va à l’en-
contre des prédictions communément admises en génétique 
des populations. Chez le lézard vivipare, les femelles de cer-
taines classes d’âge ont ainsi une meilleure fitness lorsqu’elles 
s’accouplent avec des mâles avec lesquels elles ont un appa-
rentement du niveau cousin (Richard et al., 2009). Les bé-
néfices engendrés par le maintien d’adaptations très locales 
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déplacements observés lors du cycle de vie d’un individu 
(p. ex. la dispersion d’une graine d’une espèce d’arbre) Ches 
les organismes non fixés, la situation est manifestement plus 
complexe en raison des multiples causes qui génèrent la dis-
persion (Encadré 2.2). Un mouvement de dispersion sera le 
mieux défini par ses conséquences évolutives : assurer la pos-
sibilité d’un flux de gènes (Ronce, 2007). La dispersion peut 
donc se réaliser soit lors de mouvements de routine desti-
nés à d’autres fonctions, soit par des mouvements spécialisés 
(Van Dyck et Baguette, 2005). Suivant le grain du paysage, 
c’est-à-dire la distance qui sépare les populations locales, l’un 
ou l’autre type de mouvements assurera la dispersion. Si le 
grain est serré (la distance entre taches d’habitat est courte), 
il n’y a guère de coûts ou de risques associés à la dispersion, 
qui peut donc être réalisée par des déplacements aléatoires 
par l’individu à la recherche de nourriture ou de partenaire 
au gré de son exploration de l’habitat. Par contre, si le grain 
est lâche, le trajet à parcourir dans la matrice s’accroît, et on 
voit se mettre en place des déplacements rapides et dirigés 
(Baguette et Van Dyck, 2007) spécifiquement destinés à la 
dispersion, qui minimisent le coût du transit en environne-
ment hostile.

Quel que soit le mode de déplacement utilisé, la mise 
en évidence de mouvements de dispersion à longue dis-
tance représente un véritable défi logistique (Encadré  2.2). 
L’existence de différentes stratégies d’utilisation de l’espace 
chez les organismes mobiles (Mueller et Fagan, 2008) ajoute 
un niveau de complexité à ce défi. Les organismes sédentaires 
occupent pendant la plus grande partie de leur existence un 
espace restreint par rapport à la superficie occupée par la po-
pulation locale à laquelle ils appartiennent et dans laquelle ils 
trouvent toutes les ressources nécessaires et qu’ils exploitent 
en la défendant (territoire) ou non (domaine vital). Pour les 
organismes sédentaires, le seul mouvement à longue distance 
effectué au cours de la vie est la dispersion natale qui précède 
l’installation dans le domaine vital ou le territoire. Les orga-
nismes nomades, eux, se déplacent tout au long de leur exis-
tence à la recherche de ressources réparties de manière im-
prévisible dans l’espace et/ou dans le temps. Leurs trajectoires 
spatiales sont donc très variables entre individus, et la posi-
tion des individus au cours du temps est assez imprévisible. 
Ces deux stratégies, sédentarisme ou nomadisme, sont des 
extrêmes entre lesquels de nombreuses situations intermé-
diaires sont possibles, y compris l’évitement de la déplétion 
périodique des ressources par la dormance ou par la migration 
saisonnière. Le travail original de Mueller et Fagan (2008) 
établissait des différences d’utilisation de l’espace à l’échelle 
interspécifique. De multiples travaux récents indiquent que 
ces différences existent aussi de manière consistante entre in-
dividus de la même espèce, justifiant l’existence de véritables 
syndromes de dispersion (voir Cote et al.,  2010  ; Ronce et 
Clobert 2012 pour des revues de ce sujet), qui pourraient se 
maintenir par exemple par appariement préférentiel.

Cette réalité d’une grande variabilité des mouvements 
de dispersion complique la définition spatiale d’une métapo-
pulation. Elle sera relativement simple dans le cas des orga-
nismes sédentaires : il s’agira d’identifier les populations lo-
cales qui échangent des individus, par observations directes 
ou par traçage génétique (Encadré 2.2). Par contre, l’appli-
cation de la notion de métapopulation aux organismes com-
plètement nomades est délicate : dans ce cas les populations 

grâce aux appariements entre proches chez cet organisme 
très sédentaire semblent largement compenser les risques de 
dégénérescence liés à la consanguinité. 

Si la déclinaison classique des pressions agissant sur les 
petites populations soumises aux stochasticités environne-
mentale, démographique et génétique a certainement eu une 
valeur heuristique considérable, il faut dépasser ce cadre ri-
gide et ne plus considérer les populations comme pouvant 
être représentées par leurs individus moyens. La diversité des 
individus dans une population donnée représente certaine-
ment sa meilleure garantie contre l’extinction. Inventorier, 
comprendre et prédire la trajectoire évolutive des stratégies 
individuelles coexistant en un endroit et à un moment donné 
constituent donc des axes de recherche prioritaires pour les 
chercheurs en écologie.

5.  MÉTAPOPULATION ET DISPERSION

Quelles que soient les forces invoquées, le message de la bio-
géographie insulaire et de la biologie de la conservation est le 
même : une petite population isolée a une probabilité d’ex-
tinction élevée. La meilleure manière d’enrayer l’extinction 
des populations locales, prémisse de l’extinction définitive 
de l’espèce (Ceballos et Ehrlich, 2002), serait d’augmenter 
leurs effectifs. Pour cela, on peut envisager d’augmenter les 
ressources disponibles, soit en améliorant la qualité des ha-
bitats, soit en accroissant leur surface. Manipuler la qualité 
des habitats est une action de conservation qui n’est possible 
que pour les quelques espèces dont les exigences écologiques 
sont connues de manière exhaustive. Ce type d’action né-
cessite des moyens financiers et humains très élevés, et peut 
même se révéler délétère pour d’autres espèces de la com-
munauté. L’augmentation de la surface des habitats est ra-
rement possible dans les paysages fortement modelés par les 
activités humaines. 

Une action alternative à cette augmentation de taille des 
populations locales est de privilégier les contacts entre po-
pulations locales par des mouvements de dispersion, afin de 
limiter leur isolement fonctionnel (Baguette et al.,  2013). 
C’est là la base de la gestion en réseaux de populations in-
terconnectées, devenus par extension «  les réseaux écolo-
giques », puis « le réseau écologique », rebaptisé en France 
« trame verte et bleue » dans le cadre de la mise en œuvre 
de politiques publiques de gestion de l’espace. Les notions 
de connectivité des paysages et de métapopulation sont cen-
trales à ces concepts. Pour décrire le réseau écologique fa-
vorisant la persistance d’une espèce donnée dans un cadre 
géographique précis, nous devons répondre à une question 
délicate : à quelle échelle spatiale et temporelle une métapo-
pulation fonctionne-t-elle ? La réponse est simple en théo-
rie : des populations locales sont organisées en métapopula-
tion lorsqu’elles sont susceptibles d’être en contact les unes 
avec les autres via des mouvements de dispersion.

Dans la pratique, la délimitation géographique d’une 
métapopulation sur le terrain est par contre souvent com-
pliquée, pour plusieurs raisons. D’abord, qu’appelle-t-on un 
mouvement de dispersion ? Chez les organismes sessiles la 
réponse est assez évidente (sans préjuger de la difficulté de 
la mesure de tels mouvements) car il s’agit souvent des seuls 
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fondamentale dans l’histoire de vie des organismes, et elle 
est intimement liée à de nombreux autres traits des espèces 
(Stevens et al., 2012). Stevens et al. (2013) montrent qu’en 
utilisant les relations unissant les capacités de dispersion des 
papillons de jour à leurs autres traits d’histoire de vie, y com-
pris la taille, il est possible d’augmenter jusqu’à cinq fois la 
précision de la prédiction des distances de dispersion par rap-
port aux modèles utilisant seulement la taille du corps. Cette 
conclusion semble valide chez de nombreux taxons, même si, 
très logiquement, les relations entre distances de dispersion 
et traits d’histoire de vie, ainsi que leur relation à la phylogé-
nie, varient d’un groupe à l’autre (Stevens et al., in prep.). Il 
y a donc là une possibilité de disposer d’une source d’infor-
mation sur les distances de dispersion pour des espèces chez 
lesquelles ce paramètre n’est pas mesuré, en ayant à l’esprit 
d’une part qu’il s’agit de prédictions, et d’autre part que ces 
paramètres présentent une variation intraspécifique non né-
gligeable (Stevens et al.,  2010b) liée à la variation du coût 
de la dispersion en fonction de la structure des paysages 
(Schtickzelle et al., 2006 ; Bonte et al., 2012).

Soulignons enfin que les métapopulations ne sont ja-
mais des structures stables dans le temps. Elles varient en 
fonction des modifications des conditions environnemen-
tales, qui elles-mêmes induisent des variations démogra-
phiques au sein des populations locales. Le concept de dis-
tribution libre idéale (ideal free distribution) permet de 
comprendre comment de tels patrons variables dans l’espace 
et dans le temps émergent à partir de comportements indi-
viduels (Fretwell, 1972  ; Fretwell et Lucas, 1970). La dis-
tribution libre idéale a été initialement utilisée pour décrire 

locales sont des entités plutôt volatiles dans l’espace et dans 
le temps.

Une difficulté supplémentaire est que le caractère multi-
causal de la dispersion (Encadré 2.3) rend sa prédiction très 
complexe. Des études théoriques et empiriques indiquent 
par exemple que des individus peuvent quitter un habitat très 
favorable suite à une compétition entre apparentés trop in-
tense. D’autres études démontrent que si le coût de la disper-
sion devient prohibitif, la dispersion est contre-sélectionnée 
même lorsque la qualité de l’habitat se dégrade fortement. 
Réduire la dispersion à un comportement permettant d’équi-
librer les densités des populations locales en fonction de la 
qualité des habitats est donc un raccourci risqué, et ce d’au-
tant plus que les individus d’une population vont utiliser des 
critères différents pour sélectionner leur habitat, en fonction 
de leur compétence particulière (voir une revue sur la disper-
sion individuelle, la connectivité des paysages et les réseaux 
écologiques dans Baguette et al., 2013).

Une stratégie habituellement utilisée pour définir une 
métapopulation consiste à utiliser la distance de disper-
sion d’une espèce donnée, qu’elle soit moyenne ou maxi-
male, pour inférer la dimension spatiale de la métapopula-
tion. Malheureusement, suite à la difficulté de mesurer les 
événements de dispersion à longue distance, cette straté-
gie se heurte souvent à la pauvreté des données disponibles, 
qui force les chercheurs ou les praticiens de la conservation 
à utiliser des subterfuges. Le plus communément utilisé 
consiste à définir ces distances de dispersion comme directe-
ment proportionnelles à la taille de l’espèce considérée (voir 
des exemples dans Stevens et al., 2010a). Or la dispersion est 

E n c a d r é  2 . 2 .

Détection des événements de dispersion
M. Baguette, J. Clobert, N. Schtickzelle et V. M. Stevens

La mise en évidence d’événements de dispersion est 
complexe  : d’une part les suivis individuels (par 
exemple par radio-tracking) ne permettent actuel-

lement pas d’accéder à un nombre de données suf�sant 
pour envisager le processus de dispersion dans toute sa 
diversité ; et d’autre part les études populationnelles mul-
tisites par capture-marquage-recapture sont souvent trop 
restreintes dans l’espace pour caractériser toute l’étendue 
spatiale de la dispersion. Ce dilemme sera résolu par la 
mise au point d’outils d’acquisition automatique de la po-
sition géographique d’un grand nombre d’individus en si-
multané, technologiquement envisageable dans un futur 
assez proche. En attendant, il est possible de s’appuyer sur 
les développements de la génétique du paysage, discipline 
qui vise à reconstituer l’impact des processus paysagers 
sur les �ux géniques entre populations, eux-mêmes inférés 
au départ de la structure génétique des populations (Manel 
et al., 2003 ; Sork et Waits, 2010). La génétique du paysage 

repose actuellement principalement sur le polymorphisme 
de marqueurs neutres hypervariables (microsatellites). Les 
variations de fréquences alléliques interpopulationnelles 
permettent sous certaines hypothèses d’inférer les nombres 
de mouvements de dispersion entre paires de populations, 
y compris si ces nombres ne sont pas symétriques (voir les 
revues de Balkenhol et al., 2009, Guillot et al., 2009, Spear et 
al., 2010 et Storfer et al., 2010 comme introduction à la géné-
tique du paysage et ses méthodes d’analyse). Soulignons 
cependant que l’image de la dispersion produite par la gé-
nétique du paysage n’est pas complète : elle se restreint à la 
dispersion ef�cace, c’est-à-dire aux événements de disper-
sion ayant abouti à la reproduction de l’immigrant dans 
sa population de destination. Pour cette raison, les mé-
thodes d’analyse de la dispersion reposant sur la mise en 
évidence de �ux génique sont quali�ées d’indirectes, alors 
que les suivis de mouvement d’individus constituent des 
méthodes directes.
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(PVA : Population Viability Analysis), qui constituent des ou-
tils permettant de modéliser et de comparer des scénarios 
d’aménagement des espèces et des espaces (Boyce,  1992  ; 
Beissinger et McCullough, 2002  ; Morris et Doak, 2002  ; 
Schtickzelle et Baguette, 2009). Les modèles de PVA appli-
qués à des métapopulations se classent en trois grandes fa-
milles, qui diffèrent dans la manière dont elles incorporent la 
dynamique spatiale. 

La première famille regroupe des modèles d’occupa-
tion aléatoire des taches d’habitat (SPOM : stochastic patch 
occupancy model), qui décrit chaque tache d’habitat locale par 
son état  d’occupation : occupée ou inoccupée par une po-
pulation. La base théorique des SPOM est l’équilibre entre 
les extinctions locales aléatoires et les recolonisations qui se 
produisent à chaque génération grâce à la dispersion. Ils ne 
sont applicables que sous certaines conditions assez strictes 
et uniquement aux métapopulations conformes au modèle 
classique de Levins. La structure classique de Levins n’est 
en effet que l’une des structures de métapopulation définies 
parmi d’autres (voir Hanski,  1999), qui correspond à des 
métapopulations dans lesquelles les populations locales sont 
connectées par des mouvements de dispersion peu fréquents. 
Ces populations locales sont sujettes à de telles variations 
d’effectifs qu’il y a extinction d’une proportion non négli-
geable des populations locales à chaque génération, ces ex-
tinctions étant compensées par des (re) colonisations d’habi-
tats vacants, menant à une fraction constante de populations 
occupées dans le système. L’hypothèse déterminante des 
SPOM est que la dynamique locale peut être ignorée : seule 
compte la présence ou l’absence de populations locales dans 
les taches d’habitat favorable. La métapopulation est égale-
ment considérée à un état d’équilibre entre extinction et re-
colonisation (Hanski, 1999). Grâce à cette hypothèse forte, 
les SPOM peuvent être paramétrés avec un nombre de don-
nées assez faible (par exemple un instantané de la distribu-
tion des habitats vides et de ceux occupés par une population 
locale dans le paysage, mais voir Clinchy et al., 2002 pour une 
critique détaillée de ce procédé). Réduire la dynamique d’une 

comment des individus se répartissent entre différentes 
sources de nourriture en fonction de la fitness résultant de 
la décision prise, qui dépend elle-même de l’abondance des 
ressources alimentaires et de la présence d’individus conspé-
cifiques, compétiteurs potentiels. L’extension de ce concept 
de distribution libre idéale à la dispersion entre populations 
locales est récente, et repose sur la découverte que les orga-
nismes vivants utilisent toutes sortes d’informations, y com-
pris celles véhiculées par les immigrants, pour se renseigner 
sur l’état du monde qui les entoure (Clobert et al., 2008). La 
prise de décision informée quant à la dispersion permet d’op-
timiser la décision d’émigrer en fonction de l’état de l’indi-
vidu et des conditions environnementales dans sa population 
de départ et aux alentours. Plusieurs exemples empiriques 
fournissent des patrons qui ne peuvent être compris que par 
les prédictions de la distribution libre idéale (par exemple 
Baguette et al., 2011 ; Cote et Clobert, 2007). Une valida-
tion expérimentale satisfaisante reste toutefois à apporter.

Cette variabilité temporelle de structure des métapopu-
lations, qui s’ajoute à la variation spatiale évoquée plus haut, 
pose la question de l’évolution de la dispersion en fonction des 
variations environnementales. Cette évolution est manifeste, 
que ce soit en fonction des changements climatiques (voir la 
revue de Le Gaillard et al., 2012) ou suite à la fragmentation 
des paysages (voir la revue de Baguette et al., 2012), et com-
plique très certainement la prise en compte de la dispersion 
dans les modèles de dynamique des métapopulations.

6. DIFFÉRENTS MODÈLES 
DE DYNAMIQUE DES 
MÉTAPOPULATIONS

Pour tenter de prédire la dynamique des métapopulations 
d’espèces menacées, les biologistes de la conservation ont 
mis au point les analyses de viabilité de (méta)population 

E n c a d r é  2 . 3 .

La dispersion : un comportement omnibus ?
M. Baguette, J. Clobert, N. Schtickzelle et V. M. Stevens

Il existe plusieurs raisons qui peuvent pousser un indi-
vidu à quitter son lieu de naissance ou de reproduction 
(Clobert et al., 2001 ; Mathyssen 2012). La première est le 

risque de compétition entre apparentés : les individus dont la 
structure génétique est similaire n’ont aucun intérêt à entrer 
en compétition les uns avec les autres car ils vont exploiter 
les ressources de manière proche ou identique, et ainsi dimi-
nuer leur �tness inclusif. La deuxième raison est d’échap-
per à une dégradation des conditions environnementales 
locales, susceptibles de diminuer la �tness individuel. La 
troisième raison est de limiter les risques de consanguinité 

liés à une reproduction entre apparentés et susceptibles de 
diminuer la �tness des descendants. Identi�er laquelle de 
ces trois grandes motivations pousse un individu donné à 
se disperser n’est pas aisé : sa réaction dépend de l’interac-
tion entre son état personnel (âge, sexe, mais aussi sa condi-
tion sanitaire, sa personnalité) et le contexte environnemen-
tal (Clobert et al., 2009). La dispersion est donc considérée 
comme un comportement omnibus, fournissant une ré-
ponse particulière à toute une série de situations différentes, 
dépendant de l’interaction entre le phénotype de l’individu 
et les conditions environnementales.
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sont basés sur une série de techniques communes (équations 
matricielles, génération de variables aléatoires), il est pos-
sible de les implémenter à partir de plates-formes génériques 
(par exemple ALEX : Possingham et Davies, 1995, ULM : 
Legendre et Clobert, 1995, RAMAS/GIS : Akçakaya, 2002, 
voir exemples ci-dessous). 

Enfin, la troisième famille de modèles regroupe les mo-
dèles individu-centrés (IBM : individual-based models). Ils 
décrivent le fonctionnement de la métapopulation en simu-
lant le comportement et le devenir de chaque individu en 
fonction de différentes règles de dispersion, de reproduc-
tion, etc., et en fonction des questions soulevées. Ces mo-
dèles sont extrêmement flexibles et sont bien sûr les meil-
leurs simulateurs de l’hétérogénéité individuelle (y compris 
les compromis entre traits), mais ils nécessitent une grande 
quantité de données pour pouvoir être paramétrés correcte-
ment. En outre, ils requièrent de puissants moyens de calculs 
et leurs résultats sont parfois difficiles à analyser en raison de 
leur complexité. Si beaucoup d’IBM sont implémentés sur 
programmes dédiés, des plates-formes comme VORTEX 
(Lacy, 1993), SELES (Fall et Fall, 2001), ou NETLOGO 
(�iele et Grimm, 2010; Wilenski, 1999) offrent des cadres 
pour leur construction (voir Partie 4, Chapitre 3, Bousquet 
et Le Page, 2004 ; Railsback, Lytinen et Jackson, 2006).

7.  ÉTUDES DE CAS

7.1.   Analyse de viabilité pour le Nacré de la 
Bistorte

Le Nacré de la Bistorte (Boloria eunomia) est un papillon bo-
réo-montagnard, ayant une distribution nord-européenne 
continue en Fennoscandie et des populations clairsemées 
plus au sud (sud de la Belgique, nord de la France, ouest de 
l’Allemagne et Pyrénées). L’avenir des populations reliques 
du sud de l’aire de distribution est lié au maintien de prai-
ries alluviales - qui dépendent d’une activité de pour fauche 
à basse altitude - ou de tourbières où pousse la Renouée bis-
torte (Persicaria bistorta), seule plante-hôte de la chenille et 
unique source de nectar utilisée par les adultes. Ces caracté-
ristiques écologiques contrastent avec celles des populations 
du nord de l’aire de répartition, où les chenilles et les adultes 
sont polyphages et n’utilisent pas la bistorte. D’autres par-
ticularités génétiques (nombre de chromosomes différent, 
faible diversité enzymatique) et morphologiques (patrons 
alaires) individualisent les populations reliques du sud, ce qui 
a conduit les systématiciens à leur attribuer un rang de sous-
espèce. L’abandon des pratiques agro-pastorales ancestrales 
au lendemain de la deuxième guerre mondiale et la destruc-
tion des tourbières ont entraîné la raréfaction et la fragmen-
tation des habitats de ce papillon. L’originalité des popula-
tions reliques a conduit en région wallonne (Belgique) au 
choix du nacré de la bistorte comme « espèce parapluie » re-
présentant les communautés végétales et animales typiques 
des prairies alluviales des fonds de vallées. L’idée sous-ja-
cente était de considérer que les mesures de gestion favo-
rables au papillon assureraient la conservation d’autres es-
pèces de la communauté. Comme la fauche des prairies 

population locale à un clignotement «  présence-absence  » 
d’une génération à la suivante est une hypothèse qui res-
treint étroitement l’applicabilité des SPOM à des systèmes 
où le nombre de taches d’habitat favorable dans le paysage 
est élevé et où des extinctions locales et (re) colonisations 
se produisent à chaque génération. Les fonctions d’inci-
dence, qui représentent les SPOM les plus populaires néces-
sitent au moins 30 taches d’habitat dans le paysage, dont au 
moins 10 doivent être vides et 10 occupées (Hanski, 1999). 
Ces conditions sont rarement remplies par les espèces en si-
tuation de conservation critique, pour lesquelles les PVA 
sont pourtant cruciales. Autre limitation de cette famille de 
modèles, l’habitat d’intérêt ne peut dépasser 20 % de la sur-
face du paysage (Hanski, 1999). Ces contraintes sont impo-
sées par la procédure de modélisation qui simule la présence-
absence de populations locales dans les habitats favorables 
comme une chaîne de Markov, c’est-à-dire un processus où 
l’état du système au temps t +1 ne dépend que de son état au 
temps t. Ces deux contraintes sont remplies par les systèmes 
constitués de très petites taches d’habitat dans des paysages 
très fragmentés, ce qui hypothèque le fait que les métapopu-
lations qui les occupent soient à l’état d’équilibre entre ex-
tinction et (re) colonisation à chaque génération, qui consti-
tue la base théorique des SPOM. Une revue du petit nombre 
d’analyses de viabilité utilisant des SPOM indique d’ail-
leurs que les populations concernées sont majoritairement 
en limite d’aire de répartition, et/ou en diminution, et/ou 
de très faible effectif, ces trois facteurs concourant à les pla-
cer hors de cet état d’équilibre (Baguette, 2004). Cependant, 
les SPOM peuvent être utilisés pour étendre le champ d’ap-
plication des PVA au-delà des espèces menacées, en traitant 
de toutes les métapopulations d’espèces « ordinaires » vivant 
dans des paysages « ordinaires », comme spécifié par Hanski 
(2002), car « un grand nombre d’espèces actuellement peu 
menacées pourraient le devenir dans le futur si les tendances 
actuelles de destruction et de fragmentation des écosystèmes 
persistent  ». En pratique, les SPOM peuvent être implé-
mentés en utilisant les plates-formes META-X (Grimm 
et al., 2004) et SPOMSIM (Moilanen, 2004), qui sont des 
routines préprogrammées que l’utilisateur implémente pour 
construire le modèle répondant à la question qu’il se pose. 

Les modèles de populations structurées (SPM : struc-
tured population model) constituent la deuxième famille de 
modèles (Akçakaya et Sjogren-Gulve, 2000)  ; ils décrivent 
la dynamique de chaque population locale avec des modules 
démographiques en temps discret (par exemple les matrices 
de Leslie : Caswell, 2001) et incorporent la dynamique spa-
tiale en simulant la dispersion et la corrélation démogra-
phique entre chaque paire de taches d’habitat en fonction de 
leur localisation. Ces SPM sont donc spatialement réalistes, 
mais leur implémentation nécessite plus de données que celle 
des SPOM. Ils peuvent être utilisés dans les cas où la mo-
délisation des colonisations et des extinctions à l’échelle du 
paysage n’est pas suffisante pour décrire la dynamique de la 
métapopulation, et que la dynamique locale des populations 
doit être ajoutée. C’est le cas de nombreuses métapopula-
tions d’espèces menacées. Dans cette famille de modèles, 
une certaine hétérogénéité interindividuelle peut être simu-
lée en décrivant la valeur des traits d’histoire de vie d’inté-
rêt (dispersion, fécondité) par des distributions correspon-
dant aux valeurs observées sur le terrain. Comme les SPM 
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la population avait été à sa capacité de charge K chaque année 
(via l’équation 3). Quoique cette procédure soit lourde, à la 
fois sur le plan logistique et en termes de puissance de calcul, 
elle fournit une enveloppe autour de la trajectoire démogra-
phique qui correspond bien à la dynamique de la métapopu-
lation (Figure 2.3). 

représente un coût incompatible avec les budgets de l’agence 
régionale de conservation de la nature, une gestion alterna-
tive a été envisagée par pâturage d’herbivores rustiques, en 
l’occurrence des vaches Galloway maintenues en semi-li-
berté dans les réserves. 

Pour déterminer comment établir le plan de gestion 
idéal en comparant différents scénarios, une analyse de viabi-
lité a été réalisée en 2002 à l’aide d’un modèle de populations 
structurées dans l’espace (SPM) construit sur la plate-forme 
RAMAS-GIS (Akçakaya, 2002) pour un paysage témoin, la 
vallée de la Lienne (Schtickzelle et Baguette, 2004), abritant 
plusieurs populations du nacré de la bistorte. La plus im-
portante, une métapopulation située dans la réserve naturelle 
des Prés de la Lienne, y fait l’objet d’un suivi démographique 
par capture-marquage-recapture ininterrompu depuis 1992. 
Une série temporelle des effectifs de 10 générations succes-
sives a permis de montrer l’existence d’une régulation den-
sité-dépendante. Le cœur du modèle est donc une fonction 
décrivant la croissance de la population en fonction de son 
effectif à la génération précédente, et des conditions clima-
tiques. L’hypothèse a été faite qu’à l’échelle du paysage, ces 
deux facteurs sont identiques pour toutes les populations. 
Dans le modèle, le taux de croissance Rt de la population de 
l’année t à l’année t + 1 est dépendant du nombre d’individus 
adultes l’année d’avant, Nt, et d’une série de n paramètres cli-
matiques Wit (Éq. 3).

 ln( ) ln( )R N Wt t i
i

n

it= + +
=

+

∑β β β0 1
2

1
 Éq. 3

Les relations entre les effectifs et les variables clima-
tiques ont été établies par des analyses de régression, qui ont 
permis d’établir l’importance respective de la température, 
de la pluviosité et de l’ensoleillement à différentes phases du 
cycle de développement annuel. La démographie de la mé-
tapopulation a été modélisée en échantillonnant Rt dans une 
distribution log-normale, dont la moyenne est fournie par la 
fonction de densité dépendance, et dont l’écart-type mime la 
stochasticité environnementale. Sous l’hypothèse que le taux 
de croissance moyen est seulement dû à la densité dépen-
dance alors que la stochasticité environnementale est due aux 
variations climatiques annuelles, l’écart type a été estimé à 
partir des 10 valeurs de Rt observées mais corrigées comme si 

Figure 2.1. Nacré de la Bistorte (Boloria eunomia). Figure 2.2. Prairie à Renouée bistorte  
(Persicaria bistorta). 

(©
 M

. B
ag

ue
tte

.)

(©
 M

. B
ag

ue
tte

.)

0

1

2

3

4

5

6

7

0 200 400 600 800 1000 1200

Ta
ux

 d
e c

ro
iss

an
ce

 d
e 

la 
po

pu
lat

io
n 

(R
t) 

E�ectif total (Nt)

Rt  observé

Function de densité dépendence

Stabilité

Limites de la variation de Rt due
aux conditions climatiques
(stochasticité environnementale)

Rmax= 
2,12

K = 352

Figure 2.3. Fonction de densité dépendance donnant le taux de 
croissance de la population Rt en fonction de l’effectif de papillons 
l’année précédente Nt. 

Rmax : taux de croissance maximum ; K : capacité de charge.
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Deux éléments ont permis de valider notre modèle. 
D’abord, les effectifs mesurés sur le terrain par capture-mar-
quage-recapture sont dans tous les cas dans l’intervalle de 
confiance à 95 % des effectifs simulés par le modèle. Ensuite, 
nous notons une forte convergence entre nos observations de 
terrain et les prédictions du modèle en ce qui concerne la fré-
quence et la localisation des événements d’extinction de po-
pulations locales.

Ces résultats encourageants ont permis d’utiliser ce mo-
dèle pour évaluer l’impact du mode de gestion sur la dyna-
mique de la métapopulation. L’effet du pâturage est mimé 
dans le modèle par une diminution de la capacité de charge des 
habitats. La valeur de ce paramètre (de -73 % pour un pâtu-
rage léger à -100 % pour un pâturage lourd) a été mesurée sur 
le terrain en évaluant la perte de surface des zones de bistorte 
générée par l’abroutissement de prairies à bistorte. En intro-
duisant ces diminutions de la capacité de charge dans le mo-
dèle, les simulations indiquent une augmentation de la proba-
bilité d’extinction des populations locales et une augmentation 
de probabilité que l’effectif total de la métapopulation passe 
sous le seuil des 50 individus (Figure 2.4). Cette dernière pré-
diction est alarmante si l’on se réfère à la règle des 50-500 évo-
quée plus haut, même si celle-ci est très peu précise. 

Nous avons également évalué les conséquences du ré-
chauffement climatique sur la démographie de ce papillon 
relique glaciaire. En utilisant l’équation 3, nous pouvons éva-
luer comment le taux de croissance de la population change 
si la température moyenne annuelle augmente de  2  °C. 
D’après cette relation, la valeur du taux de croissance de la 
population Rt passerait dans ce scénario de 2,12 à 1,80, et 
la capacité de charge K passerait de  152  à  119  individus/
ha. La métrique utilisée pour comparer ces différents scéna-
rios est le risque de quasi-extinction, c’est-à-dire la probabi-
lité que l’effectif total de la métapopulation passe au moins 
une fois au cours du temps de la simulation sous un effec-
tif seuil donné. Du fait que les prédictions comportent tou-
jours des incertitudes, on donne cette valeur pour une série 
de seuils et pas uniquement pour 0 individus (qui correspond 
à une extinction totale de la métapopulation). Notre analyse 
indique que les conséquences du réchauffement climatique 
sont comparables à celles d’un pâturage léger, augmentant le 
risque d’extinction. Par contre, la conjonction d’un pâturage 
léger et du réchauffement climatique est aussi dommageable 
que le pâturage lourd du fait de l’effet additif de ces deux élé-
ments (Figure 2.4). Ce dernier résultat illustre l’importance 
de la prise en compte du changement climatique sur la tra-
jectoire des écosystèmes (semi-)naturels. 

En réponse à ces prédictions d’un impact négatif du pâ-
turage sur la métapopulation du nacré de la bistorte, le plan 
de gestion implémenté à partir de juillet 2002 a été modi-
fié de manière à garantir le maintien en l’état des trois plus 
belles parcelles de prairie à bistorte dans la réserve des Prés 
de la Lienne, grâce à la mise en place d’exclos. En dehors 
de ces exclos, les pires prévisions du modèle ont été vali-
dées : le pâturage préférentiel des vaches Galloway en libre 
parcours sur les zones à bistorte a entraîné l’extinction quasi 
complète des populations locales de papillons (Schtickzelle 
et al., 2007), ce qui a d’ailleurs modifié complètement l’or-
ganisation de la dispersion au sein de la métapopulation 
(Baguette et al., 2011). À partir de l’automne 2007, le pâtu-
rage a en conséquence été limité à la période août-décembre 

La dispersion intervient dans le modèle comme le résul-
tat de deux processus : l’émigration hors de la tache d’habi-
tat i et la dispersion réussie de i vers j. Le premier paramètre, 
la probabilité d’émigrer, a été estimé en appliquant le mo-
dèle de migration virtuelle (VM : “virtual migration model” : 
Hanski et al., 2000) aux données de capture-marquage-re-
capture. Dans VM, εi la probabilité d’émigration hors de la 
tache i dépend de la surface de la tache (Ai) et de deux para-
mètres, η et ζem, suivant l’équation

 ε η ζ
i A em=  Éq. 4

η représente le taux d’émigration hors d’une tache d’habitat 
de taille unitaire (ici 1 ha), alors que ζem spécifie son change-
ment en fonction de la taille de la tache d’habitat.

La proportion d’événements de dispersion réussie de i 
vers j est calculée comme
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avec Nij le nombre d’événements de dispersion observés 
entre i et j. La probabilité pij est estimée pour toutes les 
paires de taches d’habitat pour chaque année séparément  ; 
pour chaque paire de taches d’habitat, la valeur moyenne 
sur les 10 générations est utilisée pour décrire la dispersion 
et l’écart type pour décrire la variation interannuelle autour 
de cette valeur moyenne de dispersion, due à la stochasticité 
environnementale.

La synchronisation de la dynamique des populations lo-
cales est fonction de la distance entre celles-ci : des popula-
tions proches fluctuent de manière plus synchrone que des 
populations distantes car elles sont soumises à des condi-
tions environnementales plus similaires. Cette relation entre 
les dynamiques locales dans la métapopulation a été mise en 
évidence par une analyse de régression des taux de corréla-
tion entre dynamiques locales sur les 10 années de données 
et se traduit par 

 ρ =
−

ae
b
d  Éq. 6

où ρ est la corrélation entre dynamiques locales, d est la 
distance entre les populations locales et a et b sont deux 
constantes. L’estimation des paramètres a et b indique une 
décroissance très rapide de la corrélation avec la distance  : 
elle est de 91 % à 0 m, de 17 % à 1 km et n’est plus que 
de 3 % à 2 km, ce qui illustre la grande hétérogénéité des 
conditions environnementale sur de faibles distances.

Dans notre modèle démographique, nous faisons l’hy-
pothèse que la fonction de densité dépendance est la même 
pour toutes les populations locales. Nous faisons également 
l’hypothèse que la capacité de charge K de chaque popula-
tion locale est une fonction linéaire de la surface de l’habi-
tat disponible, ce qui revient à considérer que la qualité de 
l’habitat est homogène. La taille initiale de chaque popu-
lation locale est fixée à sa capacité de charge, qui est corré-
lée à la situation moyenne observée dans le jeu de données 
de 10 générations. L’horizon temporel des simulations est 
fixé à 200 ans (1 an correspond à 1 génération et à 1 pas de 
simulation) et les simulations sont répétées 1 000 fois. 
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ne supportent pas la compétition avec d’autres amphibiens. 
Tributaires de la formation incessante de nouveaux points 
d’eau peu profonds et dépourvus de prédateurs, ses popula-
tions forment donc une mosaïque mouvante dans le paysage. 
Avant la révolution agricole, des ornières et petites mares 
temporaires se formaient ou se reformaient régulièrement 
lors de l’exploitation des champs et de la forêt. Actuellement, 
les points d’eau temporaire ne se rencontrent plus que dans 
des milieux marginaux (carrières, pistes de moto-cross, ré-
serves naturelles gérées). En conséquence, les populations de 
Crapaud calamite sont très isolées dans le paysage. Une ana-
lyse de viabilité des populations a été menée pour détermi-
ner comment gérer l’espace dans le sud de la Belgique afin 
de favoriser cette espèce menacée à l’échelle régionale avec 
comme questions : (1) la création de sites favorables à proxi-
mité d’une population isolée permet-elle de créer une méta-
population viable, tenant compte des contraintes liées à la lo-
calisation de ces sites ? (2) un réseau de petites populations 
peut-il se maintenir sur le long terme ou est-il préférable de 
conserver une seule grande population ?

Pour répondre à ces questions, un modèle démo-
graphique spatialement explicite de populations struc-
turées (SPM) a été construit à partir de la plate-forme 

sur l’ensemble du site, ce qui a apporté une nette améliora-
tion de la qualité de l’habitat du papillon qui s’est traduite 
par une augmentation de l’effectif de la métapopulation à 
partir de l’été suivant.

7.2.   Analyse de viabilité du Crapaud 
calamite

Les amphibiens payent un lourd tribut aux changements 
globaux: la vitesse d’extinction des populations et des espèces 
est plus rapide dans ce groupe que chez les autres taxons 
(Houlahan et al., 2000 ; Pounds et Masters, 2009). Ces ani-
maux mal isolés du monde extérieur par une peau fine et 
perméable sont vulnérables aux pathogènes émergents favo-
risés par le réchauffement climatique et aux molécules artifi-
cielles introduites dans l’environnement et responsables de sa 
pollution diffuse. Dans les paysages profondément modifiés 
par l’homme, cette sensibilité organique se conjugue à l’iso-
lement croissant des populations et constitue un « cocktail 
anthropogène mortel » (Travis, 2003). 

Le Crapaud calamite (Epidalea calamita) est une espèce 
particulièrement sensible en Europe occidentale : c’est un am-
phibien caractéristique des mares pionnières dont les têtards 
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Figure 2.4. Impact de divers scénarios sur 
la viabilité de la métapopulation du Nacré de 
la bistorte dans la vallée de la Lienne. 

Le risque de quasi-extinction mesure la 
probabilité que l’effectif total descende 
au moins une fois au cours du temps sous 
un seuil donné.

Figure 2.5. Crapaud calamite. 
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T J Ad. 2 ans Ad. 3 ans Ad. 4 ans Ad. 5 ans Ad. ≥ 6 ans

T 0 0 F F F F F
J 1-M 0 0 0 0 0 0

Ad. 2 ans 0 Sj 0 0 0 0 0

Ad. 3 ans 0 0 Sa 0 0 0 0

Ad. 4 ans 0 0 0 Sa 0 0 0

Ad. 5 ans 0 0 0 0 Sa 0 0

Ad. ≥ 6 ans 0 0 0 0 0 Sa Sa

Tableau 2.1 Matrice de Lefkovitch utilisée dans l’analyse de viabilité de populations du Crapaud calamite. Chaque case ren-
seigne la probabilité qu’a une femelle de passer d’un stade (colonnes) au suivant (lignes).  
T : têtards femelles, J : femelles juvéniles, Ad. : femelles adultes, F : nombre de jeunes femelles (têtards de der-
nier stade) produit par femelle, M : mortalité des têtards associée à l’assèchement de la mare, Sj : survie entre 
la métamorphose et l’âge adulte, Sa : survie annuelle moyenne d’un adulte.

RAMAS-GIS (Akçakaya, 2002) alimentée par des données 
démographiques originales et bibliographiques (Stevens et 
Baguette, 2008). Le cœur de ce modèle est une matrice démo-
graphique de transition entre stades (matrice de Lefkovitch), 
qui présente la probabilité qu’a un individu de passer d’un 
stade à l’autre du cycle de vie. Sept stades ont été séparés sur 
la base de leur importance biologique (Tableau 2.1) : têtards, 
juvéniles, adultes de 2 à 5 ans, adultes de 6 ans et plus ; seules 
les femelles ont été incluses dans le modèle, sous l’hypothèse 
d’un sex-ratio équilibré à tous les stades. 

La variation du recrutement dans les populations de 
Crapaud calamite est due à des causes biotiques (maladies, 
principalement des infections fongiques, compétition, pré-
dation, échec de la métamorphose) et abiotiques (assèche-
ment du point d’eau avant la métamorphose, responsable à 
lui seul de la mortalité de 10 à 80 % des œufs et des têtards). 
La matrice de Lefkovitch utilisée permet de découpler ces 
deux causes dans la simulation du recrutement des juvéniles. 
La variation de fécondité liée à la taille, la condition ou l’âge 
des femelles y est tout simplement ignorée car elle est net-
tement moindre que la variation dans la survie avant la mé-
tamorphose. La fécondité d’une femelle (F) est donc modé-
lisée comme le nombre de têtards femelles qu’elle produit 
chaque année et qui auraient survécu jusqu’à la métamor-
phose en absence d’assèchement de la mare. La mortalité liée 
à cet assèchement (M) est ensuite appliquée à ces têtards, et 
seule la fraction survivante (1-M) atteint le stade juvénile. 
Ces juvéniles passent ensuite le filtre d’une survie propre au 
stade (Sj), très faible (mois de 5 %), à la suite de quoi ils at-
teignent l’âge adulte, au cours duquel environ 50 % des in-
dividus survivent d’année en année (Sa). La fécondité d’une 
femelle est donc le recrutement de femelles au dernier stade 
têtard en l’absence d’assèchement : 

  F = 

participation 
annuelle de 

la femelle à la 
reproduction

production 
moyenne de 

têtards viables
sexe-ratio* *  Éq. 7

De 60 à 65 % des femelles présentes dans une popula-
tion se reproduisent une année donnée ; la participation an-
nuelle est donc fixée à 0,63. 

Le taux d’accroissement de la population (Rt) de la ma-
trice utilisée est compris entre 0,88 et 1,45, soit un change-
ment annuel d’abondance variant de -12 % à + 45 %. La sto-
chasticité environnementale et la densité-dépendance sont 
ensuite simulées pour freiner cette croissance. La première 
est représentée par les écarts-type de la fécondité, de la sur-
vie, et de la mortalité résultant de l’assèchement des mares. 
La seconde est modélisée à partir d’une fonction puissance 
inverse liant le taux de croissance de la population l’année t 
(Rt = Nt+1  / Nt) à la taille de la population l’année t (Nt-). 
La capacité de charge K est alors déduite de cette fonction 
(Nt  = K lorsque Rt = 1). Dans le cas du crapaud calamite, 
K correspond à 9 femelles par ha d’habitat. 

La dispersion entre habitats favorables ou entre popu-
lations locales est extrêmement difficile à mesurer directe-
ment (par exemple par capture-marquage recapture) car elle 
est le fait des juvéniles dont la mortalité est très élevée. Pour 
contourner cette difficulté, la proportion de dispersants est 
soit (1) implémentée comme une fonction de la capacité de 
charge de chaque population locale, et varie dans les simu-
lations de 0,01 % à 10 %, soit (2) inférée au départ de don-
nées génétiques (voir plus bas, le second cas). La sensibilité 
des modèles à ces différentes valeurs de taux de dispersion est 
ensuite évaluée, en comparant les risques de quasi-extinction 
qu’elles induisent. 

Ce modèle général de dynamique des métapopulations 
du Crapaud calamite a été utilisé pour comparer des scénarios 
de conservation dans deux situations contrastées. Dans la pre-
mière série de simulations, il s’agissait d’évaluer des scénarios 
visant à sécuriser une population complètement isolée locali-
sée dans une ancienne carrière au sein d’un paysage de cultures 
intensives et d’implantations humaines. Cette population uti-
lisait comme sites d’accouplement et de ponte deux sites de 
petite taille, un bassin de décantation et une petite frange 
(< 100 m) de faible profondeur en bordure d’une mare de 7 ha. 
Cette dernière est menacée par l’extension d’une saulaie dont 
les arbres provoquent un ombrage défavorable aux têtards du 
Crapaud calamite et donc diminuent l’attrait du site pour les 
adultes. Vu l’impossibilité d’élargir les zones d’habitat existant, 
les gestionnaires d’une réserve naturelle située à 300 m de là 
ont aménagé 570 m² d’habitat favorable organisé en 8 petites 
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et al., 2006). Le premier couple de simulations vise à éva-
luer l’importance de ces mouvements de dispersion dans le 
maintien de cette métapopulation, en comparant le risque 
de quasi-extinction d’un modèle avec dispersion à celle d’un 
modèle où les quatre populations locales sont isolées les unes 
des autres. Les résultats indiquent que deux des quatre popu-
lations locales ne peuvent se maintenir s’il n’y a pas d’arrivée 
d’individus dispersants (Figure 2.7). La deuxième série de si-
mulations a pour but d’évaluer s’il est préférable de répar-
tir les efforts de conservation sur un ou plusieurs sites dans 
le paysage. Dans ces modèles, la surface totale d’habitat fa-
vorable actuellement protégée (6 hectares dans un seul site) 
est répartie sur une ou plusieurs des populations locales, alors 
connectées par des mouvements de dispersion. Les probabi-
lités de quasi-extinction (Figure 2.8) sont moindres lorsque 
les  6  ha sont répartis sur plusieurs populations, illustrant 
l’importance de l’ « effet métapopulation ». En effet, l’arri-
vée d’individus dispersant dans des populations en déclin, ou 
la recolonisation d’habitats favorables après un épisode d’ex-
tinction locale est une véritable assurance garantissant la per-
sistance du Crapaud calamite dans le système.

pièces d’eau peu profonde. Trois scénarios de conservation ont 
été comparés, en fonction de leurs coûts respectifs : (1) la limi-
tation de l’extension de la saulaie par coupe régulière des re-
jets (quelques centaines d’€/an) ; (2) l’extension du réseau créé 
à proximité pour atteindre 5 ha d’habitat favorable (plusieurs 
milliers d’€) et (3) la restauration d’un site occupé précédem-
ment et localisé à 1,5 km de la population actuelle (plusieurs 
dizaines de milliers d’€). Les prédictions des différents mo-
dèles (Figure 2.6) indiquent que le scénario le plus onéreux est 
aussi celui qui aura la plus grande chance d’assurer la conser-
vation de l’espèce dans le paysage, tandis que le scénario le plus 
économique n’apporte qu’une amélioration modeste.

Dans le second cas, il s’agit d’évaluer le maintien d’une 
métapopulation au sein d’un paysage moins anthropisé. 
Quatre populations locales, constituées chacune par un réseau 
de petites mares, séparées par des distances de 2 à 16 km, 
y occupent des carrières en activité ou abandonnées. Elles 
sont connectées par des mouvements d’individus dispersant 
(0,7 contact par génération en moyenne) dont la fréquence 
ne dépend pas de la distance géographique qui les sépare, 
mais de leur connectivité via un couvert forestier (Stevens 

Figure 2.6. Risque de quasi-extinction (P de passer 
sous N) pour une population de Crapaud calamite 
actuellement isolée. 

La probabilité que l’effectif passe sous un seuil critique 
diminue avec l’application de scénarios de gestion. Une 
première action a été entreprise en 2007 et est considérée 
dans les autres scénarios (A, B, C).
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Figure 2.7. Risque de quasi-extinction  
pour quatre populations de Crapaud  
calamite formant une métapopulation en  
Belgique. 

Symboles ouverts : sans dispersion ;  
symboles pleins : avec dispersion entre  
populations, correspondant aux flux évalués  
par une analyse de la structuration génétique.  
La probabilité que l’effectif passe sous un  
seuil critique diminue lorsque la dispersion  
est prise en compte.
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par des variations du paramètre en question autour de la valeur 
utilisée. De telles analyses de sensibilité permettent de relati-
viser les comparaisons de scénarios en fonction des écarts de 
prédiction observées en faisant varier le paramètre.

C’est également la difficulté de disposer de données 
fiables et exhaustives qui limite actuellement la prise en 
compte de l’hétérogénéité individuelle dans les analyses de 
viabilité de (méta-)populations. Nous avons longuement in-
sisté sur l’importance des caractéristiques des individus avant 
de présenter des modèles démographiques qui les effleuraient 
à peine, par exemple en considérant que la fécondité des fe-
melles dépend de leur âge. En fait, la prise de conscience 
de l’existence de véritables stratégies individuelles, intégrant 
par exemple prises de décisions, performances métaboliques 
et traits d’histoire de vie en un véritable syndrome, est très 
récente. La compétition ou la coopération entre différentes 
stratégies individuelles et leurs conséquences en terme de 
dynamique éco-évolutive permettrait par exemple d’expli-
quer l’adaptation rapide de certaines petites populations aux 
pressions sélectives imposées par l’espèce humaine (voir par 
exemple Kinnison et Hairston, 2007). L’utilisation de mo-
dèles de simulation individu-centrés dans lesquels seraient 
implémentées différentes règles décrivant les stratégies in-
dividuelles coexistant dans les populations constitue certai-
nement une approche prometteuse pour explorer comment 
l’interaction entre démographie et évolution rapide permet à 
certaines populations confrontées aux changements de leur 
environnement de se maintenir. L’application de tels mo-
dèles à des situations réelles permettrait d’accroître le pou-
voir prédictif des analyses de viabilité des (méta-)popula-
tions, et constituerait sans aucun doute un ajout bienvenu à 
la boîte à outils des écologues de la conservation.

8. CONCLUSIONS

Gérer la qualité d’un habitat, augmenter sa surface, accroître 
la connectivité d’un paysage sont trois questions auxquelles 
sont fréquemment confrontés les praticiens de la conserva-
tion. Nous avons montré qu’il est possible d’y apporter des 
éléments de réponse grâce à une même plate-forme de modé-
lisation, alors que les organismes concernés et les problèmes 
auxquels ils étaient confrontés étaient très différents. Grâce 
au paradigme des métapopulations, l’écologie de la conserva-
tion possède donc un cadre théorique unificateur qui trans-
cende les différences taxonomiques et les situations locales.

Mais ces deux cas d’espèce illustrent également la diffi-
culté de passer du paradigme des métapopulations au monde 
réel. Si la théorie de la dynamique spatiale des métapopula-
tions s’est beaucoup développée en s’appuyant sur des bases 
mathématiques solides, son application en conservation se 
heurte à la nécessité de disposer de données biologiques qui 
ne sont souvent disponibles que grâce au suivi de systèmes 
populations-environnement sur le très long terme (se comp-
tant en dizaines de générations). Le paramétrage des modèles 
d’analyse de viabilité de (méta-)populations requiert en effet 
des données de première main pour les valeurs de différents 
traits d’histoire de vie et surtout pour leur variation spatio-
temporelle dans les populations étudiées. Pour pallier ces dif-
ficultés, deux stratégies sont habituellement utilisées : soit em-
ployer des données provenant d’autres populations, ou même 
d’autres espèces, soit utiliser des valeurs estimées comme plau-
sibles. Ces deux stratégies sont acceptables, à condition qu’elles 
soient soumises à une analyse de sensibilité du modèle visant 
à quantifier comment les prédictions du modèle sont affectées 
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Figure 2.8. Risque de quasi-extinction (P de passer 
sous N) pour une métapopulation de crapauds calamites 
sous 15 scénarios de gestion impliquant la préservation 
de 6 ha d’habitat au total. 

Chaque damier illustre un scénario (une case = une 
population locale), les zones en grisé correspondent à la 

localisation de l’habitat préservé. D : distance moyenne 
entre les habitats préservés (km); P : probabilité que la 
simulation (100 ans) se termine avec un effectif 
total ≤ 10 femelles adultes. Le premier scénario correspond 
à la situation actuelle de gestion : 6 ha sont préservés dans 
la population 2. 
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E n c a d r é  2 . 4 .

Estimation du risque d’extinction : le cas de 
la Vipère d’Orsini 
J.-F. Le Galliard, J.-P. Baron, M. Jaffré et T. Tully 

La Vipère d’Orsini (Vipera ursinii) est un petit serpent in-
sectivore des steppes méditerranéennes et des plaines 
d’Europe centrale dont l’aire de distribution, déjà sé-

vèrement fragmentée, a régressé massivement au cours des 
dernières décennies. Inféodée en France aux pelouses cal-
caires de l’étage alpin et subalpin du pourtour méditerra-
néen, on connaît 15 populations isolées qui constituent envi-
ron huit  unités génétiques indépendantes de la sous-espèce 
V. u. ursinnii (Ferchaud et al., 2011). Elle constitue ainsi par sa 
rareté, sa répartition et son déclin récent l’espèce de serpent 
la plus menacée de notre pays et est classée vulnérable par 
l’UICN au niveau européen (Cox and Temple, 2009). À l’ex-
trême ouest de sa répartition, l’espèce est présente sur une sur-
face d’environ une centaine d’hectares de pelouses fortement 
dégradées autour du Mont Serein. Dans l’objectif de mieux 
comprendre les patrons démographiques et d’appréhender 
ainsi les risques d’extinction, un secteur de quatre hectares est 
prospecté deux fois chaque année par l’un d’entre nous de-
puis 1979. À chaque printemps et �n d’été, les animaux obser-
vés sur le terrain sont capturés, marqués puis relâchés, et des 
informations sur la morphologie, l’alimentation, ou le compor-
tement sont récoltées. À la �n de l’été, les femelles gravides 
sont maintenues temporairement en élevage pour documenter 
leur reproduction et les nouveau-nés sont marqués pour pou-
voir par la suite mesurer leur croissance et leur survie (Baron 
et al., 1996). Les données récoltées patiemment sur les femelles 
au cours de ce suivi démontrent trois résultats majeurs (Baron 
et  al.,  1996, Baron et  al.,  2010, Baron et al., données non pu-
bliées). Premièrement, la Vipère d’Orsini est une espèce dont 
la démographie est relativement « lente » comparativement à 
d’autres reptiles. Les vipères mesurent environ 140 mm (taille 

museau-anus) à leur naissance et grandissent rapidement 
jusqu’à la maturité sexuelle entre l’âge de 4 à 7 ans pour les 
femelles, vers une taille de 300 mm ; la croissance ralentit en-
suite mais reste signi�cative pendant toute la vie. La survie ju-
vénile annuelle est relativement élevée en général (63 %) tout 
comme la survie des adultes (69 %), mais l’effort reproducteur 
est relativement faible. Les femelles produisent en moyenne 3 
à 4 œufs par portée et seulement une fois tous les deux ans – 
une reproduction faible et intermittente qui est la conséquence 
probable d’un fort coût en croissance de la reproduction. 
Deuxièmement, les traits démographiques répondent aux va-
riations temporelles de l’environnement de manière contras-
tée. La survie et l’effort reproducteur sont invariables dans le 
temps, alors que la qualité des jeunes, leur croissance, et leur 
survie présentent des variations temporelles importantes dont 
l’origine reste encore inconnue. Troisièmement, la taille corpo-
relle est un facteur structurant : elle in�ue positivement sur la 
survie juvénile, la maturation sexuelle et l’effort reproducteur 
d’une femelle, mais est liée négativement à la croissance cor-
porelle. Un modèle démographique structuré par la taille sur 
la base des observations des trente années de suivi permet de 
prédire la dynamique de cette population et son risque d’ex-
tinction. Dans son état actuel, la population présenterait un 
déclin annuel de l’ordre de 10 à 15 % et un horizon moyen 
d’extinction à 30 ans. Une amélioration sensible de 10 % de la 
survie de la survie adulte constitue l’une des actions de conser-
vation les plus ef�caces (Figure 2.9). La mise en œuvre de pro-
positions concrètes de gestion des espaces naturels occupés 
par cette population gravement en danger dépend des auto-
rités locales de la zone protection Natura 2000 et de la Réserve 
de Biosphère du Mont Ventoux.
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Figure 2.9. Horizon de quasi-extinction 
de la population femelle de la Vipère 
d’Orsini au Mont Serein selon l’effectif 
initial (environ 200-300 vipères femelles 
seraient présentes actuellement sur le site). 

Le modèle est calibré pour la population 
de femelles du Mont Serein (courbe rouge) 
ou en augmentant la survie adulte de 10 % 
(courbe verte). La figure représente l’année 
moyenne de quasi-extinction (pour un 
seuil de deux femelles dans la population) 
et les quantiles à 10 % de 500 trajectoires 
stochastiques débutant toutes en 2010.



34 Partie 1 | Chapitre 2 P O P U L A T I O N S  L O C A L E S ,  D I S P E R S I O N E T M É T A P O P U L A T I O N S

E n c a d r é  2 . 5 .

Quelle biodiversité dans un monde sans 
carnivores ? 
J.L. Martin

Le contrôle de la distribution et de l’abondance des 
espèces est-il ascendant ou descendant ?

Les interactions trophiques (Elton,  1927), et plus générale-
ment la compétition pour les ressources (Gause 1934) ont été 
parmi les premiers concepts proposés pour expliquer les as-
semblages d’espèces au sein des communautés. Mais ce pa-
radigme de compétition (MacArthur et Levins, 1967) com-
mença à être remis en cause par l’exploration des multiples 
effets indirects à l’œuvre au sein de ces mêmes communautés 
(Paine 1969, Estes et Palmisano, 1974). En particulier, l’ana-
lyse des cascades d’effets exercés par les niveaux trophiques 
supérieurs ou intermédiaires sur les niveaux inférieurs ou 
primaires amorça un débat sur le contrôle ascendant ou des-
cendant de l’abondance et de la diversité des espèces pré-
sentes dans une communauté donnée (Pace et al., 1999).

Le comportement s’immisça bientôt dans ce débat et 
devint un élément clé dans l’émergence d’une « écologie de 

la peur » (Brown et al., 1999 ; Preisser et al., 2005). L’accent 
porta en particulier sur la manière dont les réponses com-
portementales des herbivores à la présence ou à l’absence de 
leurs prédateurs in�uençaient la structure et la dynamique 
de communautés et des paysages (Schmitz et al., 1997).

Le « paysage de la peur » engendré par le risque de 
prédation fut bientôt perçu comme un élément fort de 
structuration de la biodiversité à travers son in�uence 
sur la répartition spatiale des herbivores dans le paysage 
des ressources et des opportunités (Figure  2.10). La pré-
sence de prédateurs donnerait localement une chance de 
croître à des plantes qui sinon auraient été consommées. 
Symétriquement, l’absence de prédateurs, en permettant 
la perte de peur et de vigilance, serait susceptible d’élargir 
et d’accentuer la pression des herbivores sur l’ensemble de 
l’espace accessible, enclenchant des cascades d’effets tant à 
l’échelle d’un milieu qu’à celle du paysage avec comme ré-
sultat une homogénéisation biotique (Rooney et al., 2004).

Figure 2.10. Représentation schématique des éléments 
spatiaux et trophiques potentiellement impliqués dans le 
contrôle ascendant ou descendant de la biodiversité avec les 
grands ongulés forestiers comme point focal. 

Paysage des ressources = distribution spatiale des ressources que 
recherche une espèce donnée. Paysage d’accessibilité = portion 
du paysage des ressources où ces dernières sont physiquement 
accessibles à une espèce donnée.

Paysage de la peur = attractivité de chaque portion du paysage en 
fonction du risque de prédation que perçoit une espèce donnée. 
La probabilité de présence d’une espèce et d’exploitation effective 
de ses ressources en un endroit donné résultera de l’intersection de 
ces différents paysages.

Flèches et points d’interrogation = représentation du sens possible 
des interactions ascendantes ou descendantes au sein du réseau 
trophique.



35Q U E L L E  B I O D I V E R S I T É  D A N S  U N  M O N D E  S A N S  C A R N I V O R E S  ? 

Conséquences de l’absence de carnivores sur la flore 
et la faune : une étude de cas

Dans le cadre d’une étude multidisciplinaire (Martin 
et al., 2010) nous avons pro�té d’une situation unique créée 
par l’introduction d’un cervidé dans un archipel canadien 
(Haïda Gwaii anciennement Îles de la Reine Charlotte, CB, 
Canada), archipel à l’origine dépourvu de grands herbi-
vores forestiers. Nous y avons montré, contrairement aux 
prédictions faites essentiellement sur la base de consi-
dérations théoriques (voir par ex. Strong,  1992  ou Polis 
et  al.,  2000)  : (1) qu’en l’absence de carnivores, les dé-
fenses chimiques des plantes étaient incapables de prévenir 
leur impact sur la végétation (Vourc’h et al., 2001, Martin 
et al., 2010) ; (2) qu’après 50 ans d’abroutissement incontrôlé 
on aboutissait à une homogénéisation et à une simpli�ca-
tion de la structure et de la richesse des communautés vé-
gétales au sein des deux habitats étudiés, le sous bois et les 
lisères, et à une disparition presque totale des différences 
initiales entre ces deux habitats (Figure  2.11). (3)  Que la 
grande majorité des plantes, y compris les plus résistantes 

aux herbivores, étaient pratiquement éliminées du sous 
bois (> 90 % du recouvrement végétal perdu) (Fig 2.11). Le 
type de croissance des plantes in�uait la cinétique de l’im-
pact de l’herbivore mais pas son résultat ultime (Stockton 
et al.,  2005, Martin et al.,  2010)  ; (4) que de nombreuses 
plantes ne remplissaient plus leur fonction écosystémique 
(Stockton et al., 2005, Allombert et al., 2005a & b) ; (5) que 
la simpli�cation et la perte de la production primaire se ré-
percutait de proche en proche à travers le réseau trophique 
pour aboutir à une réduction de plus de 80 % de la diver-
sité et de l’abondance en invertébrés du sous-bois et de plus 
de 50 % de celle des vertébrés (principalement des oiseaux) 
(Allombert et al., 2005 a & b)(Figure 2.12)  ; et, �nalement, 
(6) qu’il n’émergeait aucune régulation interne (densité dé-
pendante) ou externe (maladie, stress climatique) (Vila et 
al., 2004a & b sur l’histoire de l’impact des cerfs) capable 
de contrôler les population de cerfs. La généralité de nos 
résultats fut con�rmée tant dans l’ouest du Canada (notre 
collaboration avec P. Arcese & T. Martin; Tara Martin et al., 
subm.) et dans les forêts boréales de l’est du Canada (colla-
boration avec S. Côté, E. Cardinal). 

Figure 2.11. Simplification et homogénéisation de la végétation 
du sous bois et de la lisière par les cerfs.

Plan factoriel des axes 1 (horizontal ; 25 % de la variance 
totale) et 2 (vertical, 21 % de la variance totale) d’une analyse 
en composante principale portant sur 70 relevés de végétations 
effectués en lisière (14 variables mesurées ; symbole = triangles) 
et 30 relevés effectués en sous-bois (12 variables mesurées, 
symboles= carrés) représentés ici en fonction des 3 différentes 
histoires de présence de cerfs analysées : cerfs ayant toujours été 

absent = couleur verte – les 2 plus grandes enveloppes ; cerfs 
présents depuis moins de 20 ans, couleur bleue – les 2 enveloppes 
moyennes ; cerfs présents depuis plus de 50 ans, couleur rouge – les 
deux plus petites enveloppes. Chacune des enveloppes au sein d’un 
type d’habitat contient le même nombre de points échantillons. 
Les triangles rouges et les carrés rouges se superposent sur la même 
portion du plan factoriel au sein de l’enveloppe rouge. Les flèches 
jaunes symbolisent la simplification et l’homogénéisation des 
communautés végétales par le cerf au cours du temps.
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Le défi de la dérive du point de référence
La force des résultats présentés ci-dessus provient de l’exis-
tence d’une situation de référence, la présence d’îles sans 
ongulés. Il suf�t d’imaginer la Figure  2.11  sans les don-
nées des sites de référence (en vert) pour se rendre compte 
que les conclusions auxquelles l’écologue pourrait abou-
tir avec les données restantes ne pourraient être que très 
partielles. C’est pourtant la situation à laquelle nous de-
vons faire face dans l’essentiel de nos travaux sur les mé-
canismes qui structurent les communautés vivantes. Nous 
nous retrouvons le plus souvent devant un puzzle dont il 
ne reste qu’une petite portion des pièces d’origine et dont 
on aurait perdu l’image de référence. 

Déterminisme de la morphologie des grands ongulés : 
plantes ou carnivores ?
La question du bon référentiel se pose également pour 
notre perception de la biologie des ongulés. Tant dans la 

dénomination d’herbivore que nous leur attribuons que 
dans les traités consacrés à leur biologie, notre perception 
des grands ongulés passe essentiellement par le �ltre de 
leur comportement alimentaire plutôt que par celui de leur 
comportement d’évitement de leurs prédateurs. Et pour-
tant les grands traits de la morphologie externe de la plu-
part d’entre eux (organes de la vue, de l’ouïe, locomoteur) 
expriment de manière criante la pression évolutive exer-
cée par les carnivores plus que la nécessité de consommer 
de la matière végétale. Les oreilles, le regard et la �ne sil-
houette d’une biche (Figure 2.13) re�ètent l’impérieuse né-
cessité d’éviter de se faire manger plutôt que celle de man-
ger des plantes. Par contraste chez les carnivores toute la 
morphologie (organes sensoriels, aptitude à la course) ex-
prime la tension du prédateur vers sa proie.

Cette perception biaisée des ongulés en tant qu’her-
bivores s’explique probablement, pro-parte, par le fait que 
l’étude de l’écologie et de la biologie de leurs populations 
se sont développées dans un monde dont nous avons 

Figure 2.12. Effets de la présence de cerfs sur l’abondance, la 
diversité stationelle (alpha) et la diversité au sein d’une classe 
d’îles (gamma) pour les invertébrés du sous bois et l’avifaune 
forestière. 

Pour cette dernière la mosaïque d’images représente l’évolution 
de l’abondance des espèces représentées en passant des îles sans 

cerfs aux îles avec des cerfs depuis plus de cinquante ans et ceci 
en fonction de leurs utilisations de l’habitat (canopée = espèces 
dépendant de la canopée pour se nourrir ou pour nicher ; sous-
bois = espèce dépendant du sous bois pour s’alimenter et/ou 
nicher ; sol = espèces dépendant du sol pour s’alimenter ou 
nicher).



283

Glossaire

Action 21 (Agenda 21) : plan d’ac-
tion pour le XXIe siècle, adopté par 
les États lors de la conférence des 
Nations Unies sur l’Environnement et 
le Développement ou « Sommet de la 
Terre » de Rio de Janeiro (1992).

AFD (Agence Française du 
Développement) : a pour objectif de 
lutter contre la pauvreté et aider au dé-
veloppement des pays du Sud.

Aire protégée : site bénéficiant d’un sta-
tut de conservation et de mesures de 
protection de la part des autorités gou-
vernementales. L’IUCN classe les 
aires protégées en fonction de l’impor-
tance des mesures de protection : zone 
de paysage protégé, réserve à but spé-
cialisé, monument national, parc, ré-
serve naturelle intégrale, Réserve de 
biosphère.

AMP (Aire Marine Protégée) : définie 
par l’IUCN comme « toute région in-
tertidale ou subtidale, de même que les 
eaux la recouvrant, ainsi que la flore, la 
faune et les caractéristiques historiques 
et culturelles associées, classées par la 
législation dans le but de protéger par-
tiellement ou intégralement l’environ-
nement inclus ».

Analyse de sensibilité d’un modèle : me-
sure de l’impact de l’incertitude atta-
chée à chaque paramètre d’entrée du 
modèle sur la solution.

Autogestion : système de gestion par le-
quel une structure ou un groupe d’in-
dividus prend les décisions en commun 
en impliquant l’ensemble du groupe.

Bilan carbone : outil de comptabilisation 
des émissions de gaz à effet de serre. 
Le bilan carbone traduit l’ensemble des 
processus physiques d’un individu ou 
d’un groupe générateurs en émissions 
d’équivalent carbone (CO2).

Bioprospection : recherche et/ou inven-
taire des éléments/substances constitu-
tifs de la diversité biologique à des fins 
scientifiques et/ou économiques.

Biosphère : niveau planétaire d’intégra-
tion de toutes les échelles du vivant. 
Ensemble comprenant les organismes 
vivants et les milieux où ils vivent, ainsi 
que les processus biotiques et abio-
tiques qui s’y déroulent.

Biovars : souches qui se différencient par 
des moyens biochimiques ou autres, 
non sérologiques, de la souche type.

Caryologie : étude et analyse des varia-
tions du nombre, de la forme ou de la 
taille des chromosomes caractérisant les 
cellules nucléaires des espèces.

Caryologie : étude des éléments compo-
sant le noyau des cellules.

CDB (Convention sur la Diversité 
Biologique) : traité international ju-
ridiquement contraignant visant à la 
conservation de la diversité biologique, 
son utilisation soutenable, le partage 
équitable des bénéfices découlant de 
l’utilisation des ressources génétiques. 
La signature de cette convention a dé-
buté lors du sommet de la Terre (Rio 
de Janeiro, juin 1992). La CDB est 
aujourd’hui ratifiée par 193 États (à 
l’exception notable des États-Unis 
d’Amérique). 

CITES (« Convention on International 
Trade in Endangered Species ») : éga-
lement appelée Convention de 
Washington, cette Convention, si-
gnée en 1973, est un accord interna-
tional entre États veillant à ce que le 
commerce international d’animaux et 
de plantes ne menace pas la survie des 
espèces.

Club de Rome : groupe ayant pour ob-
jectif de réfléchir sur les problèmes 

auxquels les sociétés doivent et devront 
faire face. Il doit son nom au lieu de 
sa première réunion. Son premier rap-
port (1972), le rapport Meadows (« �e 
Limits of Growth ») sur l’avenir du 
modèle de croissance a donné lieu à de 
nombreux débats et controverses. 

Cogestion : partage du pouvoir de ges-
tion et/ou de décision d’un groupe so-
cial organisé.

Communauté locale : entité humaine 
correspondant à un territoire géogra-
phique dont les dimensions et les acti-
vités facilitent le développement d’un 
sentiment d’appartenance et la mise en 
place de mécanismes de gouvernance.

Congruence : en phylogénie, des groupes 
taxinomiques distincts sont dits 
« congruents » lorsqu’ils ont coévolué, 
par exemple des parasites et leurs hôtes.

Convention de Barcelone 
pour la Protection de la Mer 
Méditerranée : adoptée en 1976 et 
amendée en 1985, son objectif ini-
tial était de réduire les pollutions de 
toute nature de la mer Méditerranée. 
L’objectif initial fut par la suite étendu 
à la protection du milieu marin.

Convention de Berne (1979) : convention 
relative à la conservation de la vie sau-
vage et du milieu naturel de l’Europe, 
elle est entrée en vigueur le 6 juin 1982. 
47 États signataires de la Convention 
dont les 27 États membres de l’Union 
européenne s’engagent à mettre en 
œuvre des politiques nationales de 
conservation de la faune et de la flore 
sauvages et des habitats naturels, d’in-
tégrer cette démarche dans leurs poli-
tiques d’aménagement et de développer 
et encourager l’éducation, la recherche 
et la diffusion d’informations dans le 
domaine de la conservation.
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Convention internationale pour la pro-
tection de la couche d’ozone stra-
tosphérique : souligne la nécessité 
d’accroître la coopération internatio-
nale afin de limiter l’impact des acti-
vités humaines sur la couche d’ozone. 
La Convention n’a pas de caractère 
contraignant.

Convention internationale sur la pol-
lution des mers par les hydrocar-
bures : première convention (1954) 
visant à éviter les catastrophes écolo-
giques maritimes liées aux transports 
d’hydrocarbures.

Convention pour la protection des oi-
seaux utiles à l’agriculture : première 
convention internationale (1902) visant 
la protection d’espèces sauvages.

Convention relative à la conservation 
de la faune et de la flore à l’état natu-
rel : ratifiée par neuf états en 1933, elle 
concernait 42 espèces gibier africaines.

Convention relative aux zones humides 
d’importance internationale, dite 
Convention de Ramsar : traité inter-
national adopté le 2 février 1971 qui 
vise à enrayer la dégradation ou la dis-
parition des zones humides d’impor-
tance internationale.

Conversationniste : se rapporte au conflit 
qui, à la fin du XIXe siècle, opposa au 
sein du mouvement environnementa-
liste américain, les tenants du préserva-
tionnisme (par exemple John Muir) qui 
avaient une vision non utilitariste de la 
nature et les tenants du conservation-
nisme (par exemple Giffort Pinchot) 
qui prônaient une conservation par la 
gestion des ressources. Le mot est abu-
sivement utilisé pour qualifier une per-
sonne impliquée dans la conservation.

Coussouls : du provençal, « coussou, 
coussu », pâtis, pacage, lieu soumis au 
parcours des troupeaux, li coussou de la 
Crau : les pâturages de la Crau, pelouse 
rase couverte de galets, dont la végéta-
tion, très particulière, est pâturée par 
les moutons.

Décentralisation : processus d’aménage-
ment de l’État unitaire qui consiste à 
transférer des compétences adminis-
tratives de l’État vers des entités ou des 
collectivités de niveau administratif in-
férieur (Régions).

Deep ecology (écologie profonde) : mou-
vement philosophique défendant la va-
leur intrinsèque des êtres vivants in-
dépendamment de leur utilité pour 
les êtres humains. « Le droit de toute 
forme de vie à vivre est un droit 

universel qui ne peut pas être quanti-
fié » (Naess 1973).

Dérive génétique (voir stochasticité 
génétique).

Directive des trois 20 : adoptée en 2008 
par la Commission Européenne dans 
le cadre de son plan climat-énergie : 
réduction d’au moins 20 % des émis-
sions de gaz à effet de serre, améliora-
tion de 20 % de l’efficacité énergétique, 
contribution d’au moins 20 % des éner-
gies renouvelables à la consommation 
énergétique.

Directives « Oiseaux » (1979) et 
« Habitats faune flore » (1992) : dans 
le cadre du programme Natura 2000 
les directives « Oiseaux » (1979) et 
« Habitats faune flore » (1992) défi-
nissent la base réglementaire du grand 
réseau écologique européen.

Écologie : science étudiant les interac-
tions entre les êtres vivants, et entre eux 
et leur milieu.

Écorégion : région naturelle définie sur la 
base de la combinaison de critères bio-
géographiques et environnementaux 
(climat notamment) déterminant la 
présence d’un ensemble d’écosystèmes 
propres à la région considérée.

Écosystème : ensemble constitué d’une 
biocénose (ensemble d’espèces) et 
de son biotope (environnement 
biologique).

Effet Allee : ensemble des mécanismes 
de type démographique ou comporte-
mental qui accélèrent le processus d’ex-
tinction de petites populations sur le 
déclin.

Effet pléiotropique : effet d’un gène ou 
d’une protéine induisant d’autres carac-
tères phénotypiques que ceux pour les-
quels il a été sélectionné.

Efficience écologique (rendement écolo-
gique) : niveau d’efficacité de la trans-
formation de l’énergie consommée par 
les êtres vivants.

Empreinte écologique : estimation de la 
pression qu’exerce l’homme sur la na-
ture. Son calcul repose sur l’évaluation 
de la superficie nécessaire à une popu-
lation pour assurer ses besoins de pro-
duction de ressources et d’absorption 
de déchets. Elle s’exprime en équiva-
lent-superficie, généralement en hec-
tares. Proposé par les Américains 
M. Wackernagel et W Rees en 1995, 
ce concept est utilisé par le WWF pour 
calculer son « Indice Planète Vivante ».

Enfouissement de classe 1 : site d’entre-
pôt de déchets industriels présentant 
un caractère dangereux pour l’environ-
nement (milieu et être vivant).

Épizootie : maladie qui frappe simultané-
ment un grand nombre d’animaux de la 
même espèce ou d’espèces différentes.

Évaluation des écosystèmes pour le mil-
lénaire (voir MEA).

FAO (Food and Agriculture 
Organisation) : organisation des 
Nations unies pour la nourriture et 
l’agriculture.

FEM/GEF (Fonds pour l’Environne-
ment Mondial/Global Environment 
Facility Trust Funds) : créé à la suite 
de la conférence de Rio, le FEM est 
un organisme dédié à la coopéra-
tion internationale ayant pour voca-
tion de financer des initiatives en ma-
tière de menaces sur l’environnement. 
Il est aujourd’hui le premier bail-
leur dans le monde pour les projets 
environnementaux.

FFEM : Fonds Français pour l’Environ-
nement Mondial.

Fonds d’adaptation : créé par les États 
membres de la Convention cadre des 
Nations unies sur les changements cli-
matiques afin de financer des projets 
d’adaptation aux impacts du réchauffe-
ment climatique dans les pays du Sud. 
Il est financé par un prélèvement de 
2 % sur la vente des certificats de ré-
duction des émissions de carbone dé-
veloppés dans le cadre du protocole de 
Kyoto. 

Fréquences alléliques : taux de présence 
d’un allèle (locus génétique) dans le gé-
nome d’une population.

GEF (voir FEM).
Génie écologique : opérations d’amé-

nagement et/ou de restauration s’ap-
puyant sur les processus du vi-
vant (flore, faune…, et/ou processus 
pédologiques).

Géotextiles : tissus en matériaux natu-
rels ou synthétiques utilisés notamment 
lors d’opération de génie civil ou de 
restauration.

Gestion intégrée : modèle de gestion qui 
repose sur l’implication de tous les ac-
teurs dans les prises de décision par 
concertation et communication pour 
l’aménagement d’un territoire. 

GIEC/IPCC (Groupe intergouver-
nemental d’experts sur l’évolu-
tion du climat/Intergovernmental
Panel on Climate Change) : fondé 
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par l’Organisation Météorologique 
Mondiale et le programme des Nations 
Unies pour l’environnement (PNUE), 
il a pour objectif d’évaluer de manière 
indépendante les informations néces-
saires à la compréhension du phéno-
mène de changement climatique et des 
risques qui y sont associés.

Gouvernance : processus mis en œuvre 
lors de l’exercice du pouvoir et des 
prises de décisions.

Grenelle de l’Environnement : approche 
proposée par le gouvernement fran-
çais (2007-2008), ainsi nommée par ré-
férence aux accords négociés entre les 
organisations syndicales et le gouver-
nement rue de Grenelle lors des évé-
nements de mai 1968. Cette approche 
est une première dans le domaine de 
l’Environnement en associant à la ré-
flexion l’État, les représentants de la 
société civile, les collectivités locales 
et des ONG. Le premier volet de la 
loi (Grenelle I) programmatique « fixe 
les objectifs, définit le cadre d’action 
et précise les instruments de la poli-
tique mise en œuvre ». Le second volet 
(Grenelle II) correspond au projet de 
loi d’application du Grenelle I.

Guilde : ensemble d’espèces taxinomique-
ment proches et utilisant le même type 
de ressources.

Hybridation : croisement naturel ou ar-
tificiel de deux individus d’espèces, de 
races ou de variétés différentes.

Introgression : transfert naturel ou artifi-
ciel de gènes par interfécondation d’une 
espèce vers le pool génétique d’une 
autre espèce génétiquement proche. 

IPBES (International Panel on 
Biodiversity and Ecosystem 
Services) : correspond pour la biodi-
versité au Groupe intergouvernemen-
tal d’experts sur l’évolution du climat 
(GIEC).

IPCC (voir GIEC).
IUCN (International Union for the 

Conservation of Nature) : fondée en 
1956, elle constitue l’une des princi-
pales organisations non gouvernemen-
tale en matière d’environnement (voire 
UICN).

Libéralisme économique : doctrine éco-
nomique considérant qu’une liberté ab-
solue est nécessaire en matière écono-
mique et que l’intervention de l’État 
doit être strictement limitée.

MAB (voir Programme Man and 
Biosphere).

Matorral : nom générique donné aux for-
mations arbustives méditerranéennes 
type : maquis, garrigue, chaparral, 
fynbos… 

MEA (Évaluation des écosystèmes pour 
le millénaire/Millenium Ecosystems 
Assessment) : rapport commandé par 
le Secrétaire Général de l’ONU (2000) 
avec la contribution de plus de 1 500 
experts originaires de 50 pays. Ce rap-
port établit un « état des lieux » des 
écosystèmes mondiaux et définit les ac-
tions prioritaires afin d’assurer leur uti-
lisation « durable (sustainable use) ».

Mesures Agri-Environnementales 
(MAE) : résultent de la réforme de la 
Politique Agricole Commune (1992). 
Déclinées différemment selon les 
pays, les MAE consistent à verser des 
contreparties financières aux agricul-
teurs volontaires afin de les dédom-
mager des manques à gagner qu’ils 
subissent par la mise en place de pra-
tiques favorables à l’environnement.

Millennium Ecosystem Assessment 
(Voir MEA).

Mouvements « indigénistes » : mouve-
ment politique défendant la cause des 
Indiens d’Amérique du Sud.

Natura 2000 : programme européen de 
mise en place d’un réseau de sites éco-
logiques (voir « directives oiseaux » et 
« habitats faune flore »).

Naturalisme : mouvement artistique et 
littéraire ayant pour objet de décrire 
objectivement la réalité. Principe philo-
sophique considérant qu’il n’existe rien 
en dehors de la nature. 

Naturaliste : personne pratiquant les 
sciences naturelles comme profession-
nel ou amateur.

Néozoaire : espèce animale non indigène 
introduite hors de sa zone de réparti-
tion naturelle.

ONG (Organisme Non 
Gouvernemental) : organisation d’in-
térêts publics ne relevant ni de l’État ni 
d’une institution internationale.

Parc National : outil de protection et de 
conservation de la nature et du patri-
moine culturel qui s’applique sur des 
territoires terrestres ou marins.

Permis d’émission (crédits-car-
bone) : crédits utilisés par les pays si-
gnataires du Protocole de Kyoto pour 
atteindre les objectifs de réduction des 
émissions établies par ce dernier.

Phénotype : ensemble des caractères ob-
servables chez un être vivant.

Physiocrate : économistes (XVIIIe siècle) 
pour qui toute richesse provient de 
l’agriculture.

PNUD : Programme des Nations Unies 
pour le Développement.

PNUE : Programme des Nations Unies 
pour l’Environnement : créé en 1972 
afin de coordonner les activités des 
Nations unies dans le domaine de 
l’environnement.

Politiques publiques : stratégies et ac-
tions développées par les institutions 
et administrations publiques visant à 
modifier une situation structurelle ou 
conjoncturelle déterminée.

Polylectie : organisme (parasite ou non) 
montrant une préférence pour une 
large gamme d’hôtes.

Pratiques extractivistes : extraction des 
ressources naturelles renouvelables (voir 
les réserves extractivistes d’Amazonie), 
créées pour les Amérindiens qui vivent 
de la collecte des ressources de la forêt.

Programme Man et Biosphère : pro-
gramme de l’UNESCO né de la confé-
rence intergouvernementale sur l’uti-
lisation rationnelle et la conservation 
des ressources de la biosphère (1971), 
il vise à mettre en œuvre le concept 
de développement durable (sustai-
nable development) par une approche 
écologique, sociale, économique et 
culturelle. La mise en œuvre de ce pro-
gramme se fait sur les Réserves de bios-
phère, qui sont au nombre de 564 dans 
le monde, dont 11 en France.

Protectionniste-sanctuariste : démarche 
visant à une stricte conservation des 
milieux, évitant, si possible, toute utili-
sation et intervention humaine.

Protocole de Kyoto : traité internatio-
nal signé en 1997 ayant pour objec-
tif la réduction des émissions de gaz à 
effet de serre, dans le cadre de la réu-
nion annuelle de la Convention-cadre 
des Nations unies sur les changements 
climatiques.

RAMPAO : Réseau Régional d’Aires 
Marines Protégées en Afrique de 
l’Ouest.

Ramsar (voir Convention relative 
aux zones humides d’importance 
internationale).

RAN (Réserve d’Actifs Naturels) : a 
pour principe de restaurer ou de créer 
un milieu à forte valeur écologique 
dont les coûts inhérents à la restaura-
tion sont considérés comme un inves-
tissement mesurant la valeur de l’actif. 
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L’actif correspond alors à des crédits 
(hectares ou unités de biodiversité) qui 
peuvent être revendus à des maîtres 
d’ouvrage ayant un besoin de compen-
ser les impacts négatifs qu’ils génèrent 
sur l’environnement.

Rapport Bruntland (voir WCED).
RBBB : Réserve de Biosphère Bolama 

Bijagos (Guinée Bissau).
RBDS : Réserve de Biosphère du Delta 

du Saloum (Sénégal).
Relictuel : se dit d’un taxon (espèce, po-

pulation) ou d’un habitat subsistant 
dans un espace isolé et très restreint par 
rapport à son aire d’origine.

Réserves extractivistes (voir Pratiques 
extractivistes).

Réservoir : une ou plusieurs populations 
connectées au sein desquelles un agent 
pathogène peut être maintenu de façon 
permanente et à partir desquelles l’in-
fection peut être transmise à d’autres 
populations (d’après Haydon et al., 
2002).

Rétrocroisement : croisement d’un hy-
bride avec l’un de ses parents (ou un in-
dividu appartenant au même taxon).

Romantisme littéraire : courant apparu 
au XVIIIe siècle mettant en exergue 
les sentiments. On l’oppose souvent au 
classicisme.

Séquestration du carbone : piégeage 
(stockage) du dioxyde de carbone hors 
de l’atmosphère.

Service écosystémique : résulte de fonc-
tions passées, actuelles ou potentielles 
d’un écosystème utilisées par les hu-
mains (on distingue les services d’ap-
propriation, de régulation et culturels).

SMC (Stratégie mondiale de la 
Conservation) : proposée en 1980 
par l’UICN, cette stratégie considère 
que les problèmes d’environnement ne 
peuvent être résolus que par un effort à 
long terme et par la conciliation d’ob-
jectifs environnementaux et de déve-
loppement, élaborés par chaque gou-
vernement, et pour chaque région du 
monde.

Sommet de la Terre de Rio de Janeiro 
(1992) : troisième « sommet de la 
terre », il a réuni 110 chefs d’État et 
de gouvernement de 178 pays et en-
viron 2500 représentants d’organisa-
tions non gouvernementales. Le texte 
adopté en fin de conférence intitulé 
« Déclaration de Rio sur l’environne-
ment et le développement » précise 
la notion de développement durable 

(sustainable development), expression 
qui apparut pour la première fois en 
1980 dans un rapport sur la straté-
gie mondiale de la conservation publié 
conjointement par l’, le  et 
le . Mais le concept fut véritable-
ment lancé en 1987 avec la publication 
du rapport Brundtland, « Notre ave-
nir à tous ».

Spéciation allopatrique : mécanisme 
par lequel deux ou plusieurs popula-
tions se différencient en espèces dis-
tinctes de l’espèce mère par isolement 
géographique.

Spéciation péripatrique : formation par 
effet fondateur d’un nouveau taxon 
dans un isolat périphérique par rapport 
à l’aire de distribution principale du 
taxon initial.

Stochasticité démographique : varia-
tion aléatoire de la cinétique démogra-
phique d’une population.

Stochasticité environnementale : varia-
tion de l’environnement due à des per-
turbations externes à la population 
mais pouvant modifier sa cinétique 
démographique.

Stochasticité génétique (dérive) : chan-
gement aléatoire des fréquences des al-
lèles au sein et entre les populations 
d’une espèce.

Trait d’histoire de vie : tout caractère 
morphologique, démographique, com-
portemental ou physiologique soumis à 
sélection naturelle et ayant un effet sur 
la valeur sélective d’un individu.

Trame verte et bleue : émanation du 
« Grenelle de l’environnement » ce dis-
positif vise à préserver non seulement la 
nature « remarquable » mais également 
la nature « ordinaire » par un mail-
lage d’habitats connectés devant offrir 
un réseau écologique cohérent et fonc-
tionnel, vert pour les milieux terrestres, 
bleu pour les milieux aquatiques.

UICN/IUCN (Union Internationale 
pour la Conservation de la Nature). 
En 1929, est créé l’Office interna-
tional pour la protection de la na-
ture, absorbé plus tard par l’Union 
Internationale de Protection de la 
Nature (acronyme : UIPN). L’UIPN 
est créée à Fontainebleau en 1948 
et est rebaptisée en 1956 Union 
Internationale de Conservation de la 
Nature (UICN). Selon le site officiel 
de l’UICN (www.uicn.org), l’Union 
Internationale pour la conservation 
de la nature et des ressources natu-
relles porte encore légalement ce nom 

aujourd’hui. L’usage du nom « World 
Conservation Union » ou « Union 
mondiale pour la Nature » est apparu 
après 1990, en même temps que celui 
d’UICN. Depuis le mois de mars 2008, 
ce nom n’est plus couramment utilisé.

UNESCO : organisation des Nations 
Unies pour l’Éducation, la Science et la 
Culture.

Valeur heuristique : l’heuristique est la 
discipline qui se propose de dégager les 
règles de la recherche scientifique.

Vortex d’extinction : mécanisme combi-
nant les stochasticités démographique, 
environnementale et génétique et pré-
cipitant les derniers individus d’une po-
pulation vers l’extinction.

Vortex d’invasion : mécanisme par lequel 
plusieurs espèces envahissantes se fa-
vorisent entre elles ou exacerbent leurs 
impacts respectifs.

WCED (Commission mondiale sur l’en-
vironnement et le développement des 
Nations Unies) : mise en place en 1983 
par L’Organisation des Nations unies, 
cette commission de 23 membres pro-
venant de 22 pays dirigés par Gro 
Harlem Brundtland, a publié en 1987 
un rapport intitulé Our Common future 
(rapport Brundtland) précisant la no-
tion de développement durable (sustai-
nable development).

WI (Wetlands International) : organisa-
tion à but non lucratif ayant pour objet 
la conservation des zones humides.

Wilderness Act : loi fédérale des États-
Unis d’Amérique, votée en 1964, stipu-
lant qu’un territoire en état de wilder-
ness (wilderness area) est « une étendue 
sauvage où les processus naturels s’ac-
complissent en dehors de toute inter-
vention humaine, l’homme ne pou-
vant y être qu’un visiteur temporaire n’y 
exerçant aucune fonction ».

WWF (World Wildlife Fund/Fonds 
Mondial pour la Nature) : créé en 
1961 par l’UICN, son objectif est la 
préservation de la diversité biologique.

ZICO (Zones Importantes pour la 
Conservation des Oiseaux) : sites d’in-
térêt majeur qui hébergent des effectifs 
d’oiseaux sauvages d’importance euro-
péenne. Suivant la désignation d’une ou 
plusieurs ZICO, l’État doit lui adap-
ter une Zone de Protection Spéciale 
(ZPS).

ZNIEFF (Zone Naturelle d’Inté-
rêt Écologique Faunistique et 
Floristique) : dans le cadre du 
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programme national d’inventaire de 
la faune, de la flore et des milieux na-
turels (réactualisé en permanence). 
ZNIEFF de type I : secteur d’intérêt 
remarquable, ZNIEFF de type II : en-
semble naturel à fortes potentialités 
biologiques pouvant englober plusieurs 
ZNIEFF de type I.

ZPS (Zones de Protection Spéciale) : es-
paces résultant de l’engagement des 
États membres de l’Union européenne 
au titre de la directive oiseaux de 1979 
en faveur des sites nécessitant des me-
sures particulières pour conserver les 
populations d’oiseaux désignées au titre 
de l’annexe I de la Directive Oiseaux 
(voir ZICO).

ZSC (Zones Spéciales de 
Conservation) : sites terrestres et ma-
rins d’importance communautaire dé-
signés par les états membres de l’Union 
européenne au titre de la Directive 
Habitat Faune Flore.
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La conservation de la nature est une préoccupation en
pleine croissance. Les sciences de la conservation prennent
une importance grandissante et répondent à une forte
demande sociétale. Il était alors urgent de proposer un
ouvrage de référence dans ce domaine à l’intention des
lecteurs francophones.

Un texte accessible et pédagogique

Présenté sous la forme d'un manuel, ce livre peut  servir de
support à l’enseignement des sciences de la conservation
et également constituer un portail d'entrée pour un large
public tel que des gestionnaires, des politiques, ou des 
professionnels de l'environnement…

Les connaissances scientifiques de base sont illustrées
par un grand nombre d'encarts présentant des exemples
concrets et des cas pratiques.

Un livre à l'interface d'un champ très large
de disciplines

Les Sciences de la conservation abordent entre autres :

u lescauses et les mécanismes de la perte de biodiversité ;

u les aspects historiques et les concepts philosophiques
de la conservation ;

u les politiques publiques ;

u les décisions partagées et la gestion des conflits ;

u les valeurs économiques de la biodiversité. 

Des auteurs de référence

Michel Gauthier-Clerc : Directeur du parc zoologique 
la Garenne en Suisse, chercheur associé à la Fondation
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