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Avant-propos





Avec le Sommet de la Terre tenu à Rio de Janeiro en juin 1992, la biodiversité a fait son entrée comme enjeu planétaire, parallèlement aux préoccupations plus anciennes sur les changements climatiques. Cinq cents ans après la découverte de l’Amérique, symbole d’un profond changement dans la dynamique des sociétés humaines et de leurs relations au monde, l’homme s’interroge sur son avenir, sur sa mission planétaire.

Pourquoi cet intérêt, ces préoccupations pour la diversité biologique ? Que signifie-t-elle, pour la dynamique du vivant, par rapport à chacun de nous, comme enjeu de société ou source de conflits ?

Mon propos est d’abord ici de montrer en quoi l’écologie, en tant que science, permet d’éclairer ces questions. Science et mode de pensée, regard objectif sur la biosphère et son évolution, l’écologie est un des accès décisifs à cette profonde mutation qui, sur la planète tout entière, nous remet en cause, à la fois comme espèce biologique et comme être humain, social, responsable, porteur de civilisation. Crise planétaire accompagnée d’une transformation lente mais profonde des relations entre sciences et sociétés civiles, entre homme et nature, culture et biologie : l’écologie est une des entrées incontournables dans cette civilisation mondiale en gestation où le respect de la diversité, de toutes les diversités, pourrait être la condition du succès.

Soyons clairs, je n’entends pas faire ici œuvre de philosophe. Je voudrais seulement, à partir de données et hypothèses scientifiques sur la dynamique de la diversité biologique et des systèmes écologiques où elle s’exprime, que s’amorce ou diffuse une réflexion sur sa signification profonde par rapport à nous-mêmes, êtres humains, éléments de cette dynamique tant comme sujets que comme objets.

La vie est diverse et multiple, tout le monde le sait, tout le monde peut le voir. Fantaisie inutile de quelque créateur ou vaste désordre résultant de hasards successifs, que signifie cette prodigieuse diversité ? Quelles leçons pouvons-nous en tirer pour orienter notre propre avenir ?

Ce livre qui aurait pu s’intituler « Jeux et enjeux du vivant » est une introduction à la biologie de la diversité – c’est-à-dire aux mécanismes et conséquences de la biodiversité, à ses significations.

Jeux, parce que la prodigieuse fantasmagorie d’êtres et de formes, de cycles de vie et de vagues de disparitions que l’on observe apparaît d’abord comme l’expression d’une imagination fantasque... et l’on verra que si jeu il y a, c’est celui que mène chaque espèce sur l’échiquier de l’évolution.

Enjeux, parce qu’il s’agit en fin de compte du devenir de la vie même, de sa signification... et qu’en deçà se profilent des enjeux humains, des conflits de société.

Cet ouvrage n’est donc pas un manuel d’écologie des populations, de zoologie ou de botanique : il se veut exploration éclairante des « pourquoi ? » de cette profusion de vies dont nous sommes l’un des produits et, sans aucun doute, l’un des pivots pour le futur. Introduction à une pensée écologique, au sens scientifique du terme, mais dans une perspective où la science est appréhendée comme phénomène de société et comme composante essentielle de la culture. En d’autres termes, je voudrais montrer que la théorie de l’évolution et les acquis de l’écologie scientifique, parce qu’ils nous éclairent sur le monde vivant dont nous sommes issus et sur notre rôle dans la dynamique de celui-ci, sont devenus des éléments essentiels de la culture de l’homme d’aujourd’hui.








PREMIÈRE PARTIE

Un rêve polythéiste










Il est intéressant de contempler un rivage luxuriant, tapissé de nombreuses plantes appartenant à de nombreuses espèces abritant des oiseaux qui chantent dans les buissons, des insectes variés qui voltigent çà et là, des vers qui rampent dans la terre humide, si l’on songe que ces formes si admirablement construites, si différemment conformées, et dépendantes les unes des autres d’une manière si complexe, ont toutes été produites par des lois qui agissent autour de nous. Ces lois, prises dans leur sens le plus large, sont : la loi de croissance et de reproduction ; la loi d’hérédité qu’implique presque la loi de reproduction ; la loi de variabilité, résultant de l’action directe et indirecte des conditions d’existence, de l’usage et du défaut d’usage ; la loi de la multiplication des espèces en raison assez élevée pour amener la lutte pour l’existence, qui a pour conséquence la sélection naturelle, laquelle détermine la divergence des caractères, et l’extinction des formes moins perfectionnées. Le résultat direct de cette guerre de la nature, qui se traduit par la famine et par la mort, est donc le fait le plus admirable que nous puissions concevoir, à savoir : la production des animaux supérieurs. N’y a-t-il pas une véritable grandeur dans cette manière d’envisager la vie, avec ses puissances diverses attribuées primitivement par le Créateur à un petit nombre de formes, ou même à une seule ? Or, tandis que notre planète, obéissant à la loi fixe de la gravitation, continue à tourner dans son orbite, une quantité infinie de belles et admirables formes, sorties d’un commencement si simple, n’ont pas cessé de se développer et se développent encore !

L’Origine des espèces, Darwin, 1859.





CHAPITRE 1

Aux sources de la biodiversité





La diversité est l’une des grandes règles du jeu biologique. Au fil des générations, ces gènes qui forment le patrimoine de l’espèce s’unissent et se séparent pour produire ces combinaisons chaque fois éphémères et chaque fois différentes que sont les individus. Et cette diversité, cette combinatoire infinie qui rend unique chacun de nous, on ne peut la surestimer. C’est elle qui fait la richesse de l’espèce et lui donne ses potentialités.


Le Jeu des possibles, François Jacob, 1981.





Depuis son apparition sur la planète Terre, il y a plus de 3,5 milliards d’années, l’histoire de la vie se caractérise d’abord par la création d’une multitude de formes, de millions et millions d’espèces. C’est la première chose qui frappe le naturaliste, que celui-ci s’intéresse aux flores et faunes disparues ou aux espèces actuelles : la biosphère1 est composée d’êtres prodigieusement nombreux, étonnamment variés, par la forme, la taille, les performances. Bref, fasciné par cette profusion d’images, le naturaliste est d’abord tenté de se perdre dans une activité d’inventaire, de description, de mise en ordre. Comment se retrouver dans cette jungle ? Quel sens donner à toutes ces formes, tous ces rêves, toutes ces fantaisies ?

Les premiers zoologistes et botanistes ont proposé une lecture cohérente de cette diversité en identifiant des espèces et en groupant celles-ci en ensembles de plus en plus larges, sur la base de relations de parenté auxquelles la théorie de l’évolution a donné ultérieurement tout son sens : un ordre, une cohérence apparaissent dans cette profusion du vivant où la multitude des espèces apparues depuis l’origine de la vie peuvent être situées les unes par rapport aux autres, de branches en rameaux, sur le grand arbre généalogique de la vie.

L’irruption de la biologie moléculaire, avec la découverte de la molécule d’ADN, de son universalité et de ses propriétés, avec la mise au point de techniques sans précédent d’exploration du vivant, apportera une confirmation magistrale de cette vision du monde vivant, en soulignant son unité.

Alors pourquoi cette folle diversité, ce gaspillage de formes et d’espèces ? Pourquoi ce rêve polythéiste ?

La théorie darwinienne de l’évolution, dans une perspective non plus strictement biologique mais écologique des systèmes vivants, ouvrait la voie à une compréhension de cette diversité – au-delà de l’idée créationniste d’un jeu divin.


Dix millions ou trente millions d’espèces ?

Combien existe-t-il d’espèces vivantes ? Peut-on en évaluer le nombre, et comment ? On se heurte ici à deux difficultés : la première est de s’entendre sur la notion d’espèce ; la seconde est évidemment de repérer, sinon d’identifier, la totalité des formes d’êtres vivants, du fond des océans à la cime des grands arbres des forêts tropicales.

C’est Linné qui, au XVIIIe siècle, jette les bases d’une classification moderne des êtres vivants. Dans la perspective nécessairement fixiste de l’époque, la définition de l’espèce ne pouvait être qu’intuitive :

« Appartiennent à la même espèce tous les êtres vivants qui se ressemblent suffisamment pour recevoir le même nom. »

Cela reste assez subjectif. Il faut attendre Darwin et le succès des idées transformistes pour que la classification devienne un exercice rigoureux : il existe une classification naturelle, souligne Jean Génermont, qui n’est autre que l’arbre généalogique du monde vivant. Les unités élémentaires d’une telle classification ne peuvent, dans ces conditions, être autre chose que des ensembles d’êtres vivants dont les avenirs évolutifs sont indépendants. D’où la définition biologique de l’espèce, qui ne fait nullement appel à la ressemblance, mais uniquement à l’isolement reproductif :

« Appartiennent à la même espèce tous les individus qui, pris deux à deux, ont, dans les conditions naturelles, une probabilité non nulle d’engendrer dans une génération ultérieure au moins un descendant commun fertile2. »

Une telle définition ne s’applique en toute rigueur qu’aux organismes à reproduction sexuée biparentale. Or celle-ci est absente chez beaucoup de plantes et de nombreux micro-organismes. Il existe même des animaux parthénogénétiques chez lesquels on ne connaît pas de mâles.

Il a donc fallu prendre une position pragmatique pour définir les types d’êtres vivants, avec des critères variables selon les groupes considérés.

L’inventaire des formes vivantes est encore très loin d’être achevé, même dans des groupes que l’on considère comme bien connus.

Citons, par exemple, la découverte d’une nouvelle espèce de singe, en 1984 au Gabon ; celle d’une nouvelle espèce de palmier en Australie, à la fin des années soixante-dix : cet arbre qui peut atteindre 20 mètres de haut était pourtant passé inaperçu jusque-là !

Mais naturellement, c’est parmi les invertébrés des forêts tropicales, les organismes des grands fonds marins ou les champignons ou micro-organismes, que les lacunes dans nos connaissances sont les plus importantes :

– en 1991, ce n’est pas moins de 130 espèces nouvelles de blattes qui sont découvertes en Guyane !

– à la fin des années quatre-vingt, on découvre l’incroyable richesse spécifique des grands fonds marins : sur 21 m2 de fond de l’Atlantique Nord, 798 espèces sont identifiées, qui représentent 171 familles ; 460 de ces espèces sont nouvelles pour la science3 ;

– à la même époque, on découvre partout dans les océans une nouvelle catégorie d’organismes unicellulaires planctoniques, le picoplancton, mesurant de 0,2 à 2 microns. Ce microplancton comprend une variété prodigieuse d’espèces encore à décrire4 ;

– dans l’univers des micro-organismes, bien plus divers qu’on imagine, le seul genre Spiroplasma – bactérie sans paroi cellulaire que l’on trouve à l’intérieur des insectes – pourrait renfermer jusqu’à 1 million d’espèces5 ;

– puis 1969, David Hawksworth accumule les recensements de champignons présents dans les 185 hectares de la Slapton Ley Nature Reserve du sud Devon, en Angleterre. Même si 1 678 espèces de champignons ont été recensées, incluant 66 espèces nouvelles pour les îles Britanniques et 32 nouvelles pour la science, de nombreuses restent à découvrir6.

Actuellement, le nombre d’espèces vivantes décrites est de l’ordre de 1,4 million (tableau I). On peut considérer que les estimations sont bonnes pour les vertébrés (près de 44 000 espèces connues) et pour les plantes à fleurs (250 000 espèces). Mais l’estimation totale de 1,4 million d’espèces ne représente que la partie visible de l’iceberg.

Combien y a-t-il donc d’espèces vivantes à la surface du globe ?

Plusieurs auteurs ont tenté de répondre à cette question à partir d’extrapolations qui consistent, pour la plupart, à évaluer la proportion immergée de l’iceberg – ou plutôt, de l’un des éléments de l’archipel d’icebergs que constituent les différents groupes d’êtres vivants – puis à généraliser cette proportion à l’ensemble. À partir du nombre d’espèces connues, il est alors aisé de déduire l’effectif total supputé7.



Tableau I

Nombre d’espèces vivantes connues
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* dont 751 000 insectes.




Ainsi, Peter Raven estime le nombre des espèces animales entre 3 et 5 millions à partir du raisonnement suivant :

1. il y a environ deux espèces tropicales par espèce tempérée ou boréale chez les mammifères et les oiseaux, qui sont des groupes bien connus ;

2. la majorité des espèces animales sont des insectes, pour lesquels les faunes tempérées et boréales sont, de loin, bien mieux connues que les faunes tropicales ;

3. on peut en déduire, si la proportion observée chez les vertébrés est généralisable aux insectes, que le nombre des espèces animales avoisinerait les 3 à 5 millions. C’est, naturellement, une estimation dont la valeur dépend largement de la validité pour les insectes de la proportion de deux espèces tropicales par espèce tempérée.

Des approches plus rigoureuses s’appuient sur les proportions d’espèces nouvelles observées dans des régions préalablement non explorées. Sur 1 690 espèces de punaises répertoriées dans une forêt tropicale d’Indonésie, Hodkinson et Casson relèvent 63 % d’espèces nouvelles. Cela les conduit par extrapolations successives à estimer le nombre des seuls insectes à 2 à 3 millions d’espèces, et de l’ensemble des espèces animales à 3 à 5 millions. Les travaux d’Erwin sur les peuplements de coléoptères qui vivent dans l’épaisseur du feuillage des forêts tropicales d’Amérique latine et de Malaisie conduisent à des chiffres plus élevés encore – puisqu’il y est question de 30 millions d’espèces d’insectes ! Mais ce calcul, qui repose sur nombre d’extrapolations et notamment sur l’hypothèse que 20 % des coléoptères herbivores seraient des spécialistes (inféodés à une seule essence forestière), est probablement une surestimation8.

David Hawksworth, de l’Institut mycologique international de Kew, en Angleterre, développe une approche similaire dans sa révision du nombre total de champignons et aboutit à des évaluations aussi étonnantes que celle d’Erwin pour les insectes. Il défend d’ailleurs l’idée que les champignons sont aux plantes ce que les insectes sont aux autres animaux. Il estime à 69 000 le nombre d’espèces de champignons connues et à 270 000 le nombre d’espèces de plantes vasculaires inventoriées (plantes à fleurs, conifères, mousses et fougères). Si la proportion de six espèces de champignons pour une espèce de plante vasculaire que l’on relève en Europe occidentale est généralisable, on atteint le chiffre fabuleux de 1,6 million d’espèces de champignons, soit vingt fois plus que le nombre actuellement connu9 !

Naturellement toutes ces spéculations reposent sur des hypothèses qui demandent à être vérifiées. L’analyse des « patrons » de diversité, c’est-à-dire des rapports de nombres d’espèces – entre monde tropical et monde tempéré, entre différentes catégories de taxons10 – doit permettre d’améliorer et de resserrer les estimations actuelles qui tournent autour de 10 millions d’espèces et se situent dans une gamme qui varie de 5 à 100 millions. En fait, cette frénésie pour quantifier la totalité des taxons existants ne doit pas oblitérer l’essentiel, à savoir :

1. que la plus grosse part d’entre eux est encore inconnue et que cette ignorance est inégalement distribuée entre les divers phylums et entre les différentes régions du monde ;

2. que la richesse spécifique des divers groupes faunistiques et floristiques répond à des règles biogéographiques et écologiques qui peuvent être analysées et vérifiées ;

3. que les problèmes à résoudre par rapport à la diversité biologique peuvent l’être sans qu’une connaissance exhaustive de celle-ci soit immédiatement nécessaire.




Aux sources de la variabilité

La source ultime de la diversité biologique réside dans la variabilité inscrite dans le patrimoine génétique des organismes. L’ensemble des traits et performances des êtres vivants (leur phénotype) dépend d’abord de leur structure génétique (leur génotype).

Il faut insister sur le fait que toute la diversité génétique est inscrite dans les molécules d’ADN transmises par le ou les parents, et est directement liée à leurs propriétés physico-chimiques. Toute nouvelle variation ne peut procéder que d’une mutation, altération chimique d’un gène, ou accident chromosomique. Une mutation ponctuelle se produit quand un seul nucléotide est substitué dans la séquence originelle des nucléotides, habituellement par suite d’une erreur de copie lors de la réplication de l’ADN. Le taux de mutation dépend à la fois des conditions extérieures (agents mutagènes tels que des radiations), des propriétés physico-chimiques de l’ADN, du nombre de cycles cellulaires par génération (les organismes à longue durée de vie pourraient connaître des taux de mutation plus élevés11) et de la taille des molécules (de grands brins d’ADN exposent davantage de nucléotides aux agents mutagènes).

La diversité génétique observée dans la nature, caractéristique de tous les êtres vivants – plantes, animaux, micro-organismes – résulte de l’accumulation de ces mutations, dont beaucoup sont filtrées par la sélection naturelle – la plupart éliminées, certaines conservées. D’autres, qualifiées pour cela de neutres, échappent au processus de sélection et sont incorporées au génome par suite de processus purement stochastiques (fruits du hasard).

La sélection naturelle agit sur les phénotypes, qui sont la résultante complexe de l’interaction des produits primaires des acides nucléiques avec le milieu cellulaire sous l’influence de l’environnement à la fois physique et biologique. La variabilité biologique observée dans la nature à l’échelle d’une population, quoique toujours en définitive sous contrôle génétique, est donc beaucoup plus que la seule diversité génétique observée :

[image: image]


Ainsi, au niveau moléculaire, la vie est rendue possible par deux conditions contraires et complémentaires : la constance des propriétés d’une part, l’existence d’une variabilité d’autre part. La condition première réside en effet dans la propriété de grosses molécules complexes, les acides nucléiques ADN et ARN, de maintenir leur intégrité physico-chimique et fonctionnelle quel que soit l’ordre de leurs constituants, c’est-à-dire des quatre lettres de l’alphabet génétique que sont les bases – adénine, guanine, cytosine et thymine. C’est l’ordre de ces bases qui constitue le code pour l’élaboration des protéines et, de proche en proche, pour l’expression de l’ensemble des caractères biologiques des organismes. En d’autres termes, à un niveau supérieur d’intégration, l’ordre des bases le long de la molécule d’ADN est tout à fait essentiel, à l’origine de toute vie mais aussi de la totalité de la diversité biologique : l’une et l’autre sont liées ! De fait, pour qu’un organisme fonctionne – c’est-à-dire croisse et se reproduise – il faut une quantité d’instructions, toutes codées dans les molécules d’ADN.

Quant à la deuxième condition essentielle pour le succès du vivant, ainsi qu’il a été indiqué ci-dessus, c’est l’apparition de variations. Il arrive en effet, heureusement, que les instructions codées dans l’ADN soient modifiées à l’occasion des multiplications cellulaires, à raison de 1 sur 10 000 en moyenne. Ces variations sont ce que l’on a appelé ci-dessus des mutations. Beaucoup de ces mutations n’ont pas d’effet perceptible sur les fonctions des organismes. On parle de variations neutres. D’autres ont des effets visibles, le plus souvent négatifs : elles perturbent le fonctionnement des cellules et les performances des organismes. Ce sont des mutations que la sélection naturelle tend à éliminer. Par définition et pour simplifier, les mutations positives sont celles que retient la sélection naturelle. Les organismes qui les portent transmettent ces instructions à leurs descendants et elles se répandent ainsi au sein des populations dans l’espace et dans le temps. La grande diversité des créatures vivantes est le résultat de la propagation des mutations favorables ou neutres qui sont survenues au cours des 3 à 4 derniers milliards d’années, dans des milliards de milliards de cellules.

Dans l’état actuel des connaissances, on considère que l’apparition de nouvelles mutations est un phénomène purement aléatoire. Ainsi, le choix de l’ensemble des instructions renfermées par chaque organisme individuel est le résultat d’un long processus de sélection naturelle.




Faire du neuf avec du vieux

La reproduction sexuée n’est pas le mode le plus simple de se multiplier, même si c’est celui qui nous est le plus familier. Et pourtant la très grande majorité des vertébrés, la plupart des invertébrés et des plantes et nombre d’organismes unicellulaires y ont recours, et pour beaucoup exclusivement.

Le mode le plus simple de reproduction est celui que l’on peut pratiquer seul : on se reproduit, semblable à soi-même, par simple division, bouturage ou bourgeonnement. C’est ce que font les cellules qui se multiplient en se divisant ; les hydres qui bourgeonnent et émettent, à partir de boutures qui se détachent, d’autres hydres semblables à elles-mêmes jusque dans l’intimité et la spécificité de leur identité génétique ; les fraisiers qui envoient des stolons et se propagent ainsi dans l’espace par simple croissance de l’individu initial.

Alors pourquoi le sexe ? Pourquoi faire compliqué quand il y a plus simple, plus économique ? Et comment cette innovation évolutive a-t-elle pu s’imposer aussi largement puisque, mathématiquement, cela paraît impossible : l’application simple du principe selon lequel la sélection naturelle favorise (par définition) le génotype à taux de multiplication le plus élevé donne l’avantage à la reproduction asexuée.

De fait, imaginons une population animale dans laquelle coexistent deux génotypes, l’un capable de reproduction asexuée (femelles produisant d’autres femelles), l’autre nécessitant l’accouplement de deux types d’individus, l’un mâle, l’autre femelle. Les femelles de chaque génotype produisent deux descendants, puis meurent. Celles du génotype sexué produisent en moyenne un mâle et une femelle. La figure 1 montre la rapidité avec laquelle la population est envahie par le gène asexué : en une dizaine de générations, la lignée parthénogénétique s’est multipliée mille fois plus que la lignée sexuée ; le sexe n’a aucune chance de s’imposer dans ces conditions12.


[image:  Le coût de la production de mâles. La lignée parthénogénétique (à gauche) produit deux fois plus de descendants que la lignée sexuée (à droite) grâce à l’économie de la production de mâles. En une dizaine de générations (de 1 à 10), elle s’est multipliée environ mille fois plus que la lignée sexuée .]

Figure 1 : Le coût de la production de mâles. La lignée parthénogénétique (à gauche) produit deux fois plus de descendants que la lignée sexuée (à droite) grâce à l’économie de la production de mâles. En une dizaine de générations (de 1 à 10), elle s’est multipliée environ mille fois plus que la lignée sexuée .12




Et pourtant la reproduction sexuée est apparue à maintes reprises au cours de l’évolution, au point d’être le mode de multiplication exclusif de nombreux types d’organismes : c’est donc que prévaudraient des conditions différentes de celles postulées par le modèle purement mathématique, qui admet implicitement qu’individus sexués et individus asexués ont les mêmes qualités par ailleurs.

Ce paradoxe de la sexualité a stimulé l’imagination des évolutionnistes et diverses explications ont été proposées. Dès 1885, Auguste Weisman attribue à la sexualité la fonction de produire « les différences individuelles au moyen desquelles la sélection naturelle crée de nouvelles espèces ». La reproduction sexuée est source de diversité : « S’il faut être deux pour se reproduire, c’est pour faire autre. La sexualité est donc considérée comme une machine à faire du différent », écrit François Jacob13.

De fait, seule la reproduction asexuée mérite pleinement son nom de reproduction : l’individu se reproduit semblable à lui-même, il se réplique. Hormis les accidents qui surviennent lors des divisions cellulaires, des mutations, rien de nouveau ne peut apparaître. Bien différente est la reproduction sexuée, la multiplication devrait-on plutôt dire en toute rigueur, car elle est source de nouveauté ; tout parent le sait d’expérience : nos enfants sont différents ; différents de nous-mêmes, différents les uns des autres – au point que cela devient un jeu social de rechercher les ressemblances.

Le sexe implique en effet deux mécanismes complémentaires, fondamentaux l’un et l’autre, d’où résulte un brassage génétique créateur de nouveauté : la méiose et la fécondation. Sans entrer dans les détails de la mécanique cellulaire de cette double division qu’est la méiose, disons qu’elle se traduit :

1. par la subdivision en deux du stock chromosomique parental ;

2. par la possibilité de recombinaisons génétiques.

Dans les glandes sexuelles de l’être humain, par exemple, la méiose aboutit à la production de spermatozoïdes ou d’ovules qui ne renferment que 23 chromosomes (N chromosomes), tandis que toutes nos cellules en comportent 46, 23 provenant de notre mère, 23 de notre père (on parle d’un nombre diploïde de chromosomes, 2N). Dans un spermatozoïde ou dans un ovocyte donné, ces 23 chromosomes peuvent, par hasard, tous provenir du même parent, mais sont bien sûr le plus souvent un assortiment au hasard de chromosomes maternels et paternels. De plus, ces chromosomes peuvent être différents des chromosomes parentaux originaux, dont ils ne sont toujours que des copies, par suite de recombinaisons effectuées lors de la méiose. Celle-ci comporte, en effet, une phase d’appariement des chromosomes homologues, l’un paternel, l’autre maternel, au cours de laquelle des segments d’ADN peuvent être échangés entre les deux brins chromosomiques, associant ainsi des copies des gènes d’origine paternelle avec des copies des gènes d’origine maternelle. Complété par le processus de fécondation, qui réunit les 23 chromosomes du spermatozoïde à ceux de l’ovule pour donner un être à 46 chromosomes, ce double phénomène de division chromosomique et de recombinaison génétique explique que l’on ait un individu véritablement nouveau et unique.

Ainsi la reproduction sexuée permet un brassage génétique créateur de nouveauté et de diversité ; hasard et nécessité... Mais quelle nécessité précisément ? Quelles conditions font que la production de nouveautés contrebalance, à la roulette de la sélection naturelle, le désavantage de fabriquer des bouches inutiles (les mâles) – inutiles, puisque les génotypes à reproduction asexuée s’en passent très bien ?

Quel est donc l’intérêt de la diversité interindividuelle ?

Comme le rappelle F. Jacob, « le réassortiment du matériel génétique à chaque génération permet de juxtaposer rapidement des mutations favorables qui, chez les organismes dépourvus de sexualité, resteraient séparées. Une population pourvue de sexualité peut donc évoluer plus vite qu’une population qui en est dépourvue. À long terme, les populations sexuées peuvent survivre là où s’éteindraient des populations asexuées ». En d’autres termes, « la sexualité fournit, avec la diversité des génotypes et des phénotypes qu’elle produirait dans une descendance, une marge de sécurité contre les incertitudes du milieu. C’est une assurance sur l’imprévu14 ».

En fait, le paradoxe du sexe est loin d’être résolu car son coût paraît élevé :

1. la recombinaison, qui brasse les génotypes, défait du même coup les combinaisons génétiques favorables ;

2. chez les organismes supérieurs, les comportements de cour et d’accouplement peuvent être risqués, du fait d’une exposition et d’une vulnérabilité accrues aux prédateurs et aux maladies sexuellement transmissibles ;

3. à faibles densités de population, la reproduction sexuée devient plus difficile à concilier avec la rencontre de conditions de milieu favorables que la reproduction asexuée, qui est toujours possible ;

4. la reproduction asexuée confère un taux de multiplication nettement supérieur (au moins double) à ce que permet la reproduction sexuée.

On y reviendra au chapitre 6. En attendant, retenons que le sexe apparaît d’une part comme une source de biodiversité et d’autre part comme une « assurance sur l’imprévu » – la diversité étant le moyen de parer à l’imprévu.




Comment naissent les espèces

Les espèces n’apparaissent pas de novo, comme le croient les derniers créationnistes qui sévissent encore ici et là, principalement aux États-Unis : elles descendent d’autres espèces. Le processus majeur d’apparition de nouvelles espèces est celui par lequel une espèce unique éclate, de façon irréversible, en deux ou plusieurs entités distinctes15. Ce processus élémentaire est appelé spéciation. Il est vraisemblable qu’il s’agit d’un processus relativement lent au cours duquel l’espèce-mère se diversifie d’abord en un certain nombre de sous-espèces, dont certaines se trouvent séparées ensuite par des barrières d’isolement reproductif.

La compréhension de la dynamique de la biodiversité, largement caractérisée par la diversité des espèces, doit donc reposer sur l’étude de la variation au sein des espèces. C’est l’analyse de cette variabilité qui permettra de saisir les mécanismes de différenciation des sous-espèces et de l’installation entre elles de barrières d’isolement reproductif. Il faut insister sur le fait que la spéciation ne s’accompagne pas obligatoirement d’une différenciation morphologique. On connaît beaucoup d’exemples d’espèces parfaitement séparées du point de vue de l’isolement reproductif et cependant indiscernables, au moins à première vue, par leurs caractères morphologiques. On parle dans ce cas d’espèces jumelles. Il s’agit évidemment là de formes étroitement apparentées, qui résultent très vraisemblablement d’une spéciation extrêmement récente. L’étude de tels complexes d’espèces peut apporter beaucoup d’informations sur les mécanismes de la spéciation.

Considérons, à titre d’exemple (fig. 2), le cas des « races » du pouillot verdâtre qui se distribuent en une sorte de guirlande autour de l’Himalaya. La différence entre les formes successives a, b, c, d, e prises deux à deux est de type subspécifique. Pourtant, les deux formes extrêmes a et e cohabitent sur un même territoire sans s’hybrider : leurs différences ont atteint le niveau spécifique.


[image:  Distribution géographique (en ponctué) des variétés sub-spécifiques du pouillot verdâtre autour de l’Himalaya. Est soulignée en noir la zone où les formes  et  cohabitent sans s’hybrider, comme de vraies espèces (d’après Génermont, 1979) .]

Figure 2 : Distribution géographique (en ponctué) des variétés sub-spécifiques du pouillot verdâtre autour de l’Himalaya. Est soulignée en noir la zone où les formes a et e cohabitent sans s’hybrider, comme de vraies espèces (d’après Génermont, 1979) .16




En d’autres termes, si les formes b, c, d venaient à disparaître, on ferait des formes a et e de vraies espèces distinctes17.

Cela veut dire que l’isolement de populations est le préalable le plus favorable à la spéciation. Les causes d’un tel isolement peuvent être très variées. L’isolement peut résulter d’une réduction de l’aire de distribution géographique des espèces. Cela s’est produit pour de nombreuses espèces qui vivaient en régions tempérées à l’époque des grandes glaciations quaternaires. Lorsque les glaciers se sont retirés, le réchauffement a rendu les conditions climatiques inadaptées à la survie d’un certain nombre d’espèces de climats froids, excepté sur les territoires situés à une altitude suffisante. Ainsi des espèces qui peuplaient les plaines de la moitié sud de la France se sont-elles réfugiées dans les massifs montagneux, Pyrénées, Alpes, Massif central. De nombreuses espèces d’insectes ou de plantes ont ainsi vu leur aire de répartition se fragmenter en un certain nombre d’îles séparées par des espaces à peu près infranchissables : une différenciation locale a pu s’y produire, conduisant à la formation de nouvelles espèces.

L’isolement peut aussi faire suite à une extension de l’aire géographique lorsque, à la faveur d’événements favorables ou accidentels (transports par le vent, par le courant, migration heureuse), se produit la colonisation d’un milieu nouveau géographiquement ou écologiquement isolé (île). Il peut également résulter de l’apparition d’une barrière au sein de l’aire de distribution. Enfin, des barrières internes peuvent se produire, par exemple dans le cas de remaniements chromosomiques. Une fois l’isolement établi, les populations ainsi séparées pourront diverger à travers la différenciation de races locales, d’écotypes18.

Les raisons de cette divergence sont de trois ordres :

1. parce que les conditions écologiques locales (microclimat, types de prédateurs ou de parasites, types de proies...) seront vraisemblablement différentes, les modalités et les résultats de la sélection naturelle qui s’exerce sur les diverses populations isolées seront différents ;

2. parce que certaines des populations isolées peuvent avoir de faibles effectifs, il pourra se produire des phénomènes de variations aléatoires que les spécialistes appellent la dérive génétique et qui se traduisent par la disparition de certains allèles ici, à leur fixation dans la population là, indépendamment de toute signification adaptative, c’est-à-dire par simple hasard ;

3. enfin, parce que les propagules à l’origine de certaines populations isolées (colonisation d’une île) peuvent ne correspondre qu’à un très petit nombre d’individus particuliers éventuellement apparentés (une femelle avec sa ponte ou sa portée), la divergence sera accentuée par ce que l’on dénomme l’effet de fondation.

Si l’isolement dure un temps suffisamment long, la divergence pourra se traduire par des différences morphologiques ou physiologiques qui justifieront l’identification de races ou de sous-espèces distinctes. Si les différences sont suffisamment marquées pour conduire à un isolement reproductif, on pourra considérer que la spéciation a eu lieu.

Si les espèces naissent le plus souvent par cladogenèse, beaucoup résultent aussi de l’hybridation interspécifique. Ce serait le cas de nombreuses plantes cultivées et sauvages. D’une manière plus générale, on admet aujourd’hui que l’hybridation interspécifique est un des mécanismes majeurs de création de nouveautés évolutives dans le règne végétal19.










CHAPITRE 2

Les trois visages de la biodiversité





Nous nous prosternons devant Brahma,

incorruptible, connu et inconnu, éternel ;

Nous nous prosternons devant Brahma,

qui est ce qui est, et ce qui n’est pas ;

Brahma, le façonneur de ce qui est en haut,

et de ce qui est en bas, lui l’insondable ;

Brahma qui est Vishnu,

qui aime, est l’amour, et qui reçoit notre amour ;

Brahma qui est Shiva,

le Seigneur de la création,

Dieu de la fixité et guide du changement

perpétuel

Le Mahabharata de Vyasa.





Ainsi, la diversité biologique apparaît comme quelque chose d’omniprésent, de consubstantiel à la vie, mais aussi comme quelque chose de complexe, de dynamique.

Elle s’enracine dans les systèmes moléculaires qui contrôlent l’activité et la multiplication des cellules et, par là, les performances des organismes – notamment leur reproduction. À l’échelle des populations, au sein des espèces, elle se déploie dans la variabilité interindividuelle, qui garantit les capacités d’adaptation et d’évolution des espèces.

Ainsi se prolonge-t-elle naturellement, fruit d’une longue histoire évolutive, dans la profusion des espèces, pour s’exprimer enfin dans la structuration et la dynamique des systèmes écologiques complexes qui constituent la biosphère.

En d’autres termes, si l’on veut définir la diversité biologique de façon un peu schématique, dans une perspective qui respecte autant que possible l’esprit de ce livre, il est utile de le faire à partir d’une représentation simplifiée d’un système écologique type – théorique, pourrait-on dire. C’est la meilleure façon de transcender le caractère atomisé et innombrable de la diversité biologique pour en exprimer la signification fonctionnelle, pour en permettre un accès logique.


Biodiversité et systèmes écologiques

Si l’objet immédiatement donné ou accessible au naturaliste est l’individu, l’unité fondamentale, la pièce élémentaire des systèmes écologiques est la population, ensemble des individus de même espèce coexistant dans le milieu considéré.

Les systèmes écologiques sont donc essentiellement des réseaux de populations directement ou indirectement interconnectées, insérées dans l’espace physico-chimique où elles se déploient en fonction des potentialités de leurs génomes respectifs et des contraintes que leur oppose leur environnement (le milieu physico-chimique et les autres espèces). Étant donné l’objectif qui est le nôtre ici, il est possible de schématiser un tel système écologique comme sur la figure 3. Il faut insister sur le fait que chaque élément biologique représenté, chaque enveloppe, est une population – c’est-à-dire déjà un système complexe, mouvant, riche de sa diversité génétique et de sa plasticité phénotypique. Les flèches qui relient entre elles les différentes populations traduisent les relations proies-prédateurs, mangés-mangeurs, c’est-à-dire le sens des flux de matière et d’énergie à travers le système considéré. Les différentes espèces sont réparties par niveaux trophiques successifs : en bas figurent des plantes, par exemple ; dans ce cas, le niveau supérieur immédiatement adjacent regroupe des phytophages, le suivant, des prédateurs qui se nourrissent de ces phytophages, etc.

Sur cette base, il est alors facile de reconnaître trois composantes ou dimensions à la diversité biologique, trois niveaux hiérarchiques emboîtés :

1. la diversité intraspécifique, qui s’appréhende à l’échelle des populations et repose sur la variabilité génétique et phénotypique des individus ;

2. la diversité spécifique, qu’il est recommandé d’analyser à l’échelle de groupes fonctionnels (mangeurs de graines, consommateurs de fourmis, etc.) et dont les unités élémentaires sont des espèces (ou des populations) ;

3. la diversité écologique qui s’exprime par l’organisation en groupes fonctionnels et la variété des types d’écosystèmes qui en résultent.


[image: Une façon (parmi d’autres) d’exprimer les trois composantes de la diversité biologique. Les éléments représentés dans ce système sont des populations réparties en trois niveaux trophiques distincts : des espèces ressources R  les espèces S  qui s’en nourrissent et leurs prédateurs ou parasites P qui coiffent le système. Les flèches en trait plein traduisent les flux de matière et d’énergie de mangé à mangeur ; la dynamique de ce système, réseau trophique simplifié, doit être appréhendée aux différentes échelles d’espace et de temps. Naturellement, la diversité génétique ciblée à titre d’exemple sur la population P  dans l’encadré 1 vaut pour chaque population du système P , S ou R . De la même façon, la diversité spécifique analysée dans l’encadré 2 à l’échelle du groupe fonctionnel constitué des espèces S , S , S  doit l’être aussi à celle des groupes P  et R . L’ensemble donne la diversité spécifique totale du système.]

Figure 3 : Une façon (parmi d’autres) d’exprimer les trois composantes de la diversité biologique. Les éléments représentés dans ce système sont des populations réparties en trois niveaux trophiques distincts : des espèces ressources Ri, les espèces Si qui s’en nourrissent et leurs prédateurs ou parasites Pi qui coiffent le système. Les flèches en trait plein traduisent les flux de matière et d’énergie de mangé à mangeur ; la dynamique de ce système, réseau trophique simplifié, doit être appréhendée aux différentes échelles d’espace et de temps. Naturellement, la diversité génétique ciblée à titre d’exemple sur la population P2 dans l’encadré 1 vaut pour chaque population du système Pi, Si ou Ri. De la même façon, la diversité spécifique analysée dans l’encadré 2 à l’échelle du groupe fonctionnel constitué des espèces S1, S2, S3 doit l’être aussi à celle des groupes Pi et Ri. L’ensemble donne la diversité spécifique totale du système.




Ces trois composantes ou facettes de la diversité biologique, de toute évidence interdépendantes, sont plus difficiles à définir concrètement et à quantifier qu’il n’y paraît : la signification fonctionnelle de la variabilité génétique n’est pas homogène ; les espèces ne sont pas des unités toujours faciles à identifier, beaucoup sont inconnues et la distance phylogénétique (c’est-à-dire l’ampleur de l’éloignement par rapport à l’espèce qui est l’ancêtre commun) et écologique qui les sépare devrait être prise en compte ; enfin, la délimitation des groupes fonctionnels et des écosystèmes prête à discussion.




Génotypes et phénotypes

Les populations naturelles sont caractérisées par leur diversité génétique : pour un locus1 donné, chaque gène peut être représenté par des allèles différents, c’est-à-dire par des ADN qui diffèrent dans leur structure moléculaire. On parle dans ce cas de gènes polymorphes. Hormis le cas de clones (bactéries qui se divisent, pucerons issus d’une même femelle parthénogénétique), les individus qui composent ces populations sont donc génétiquement différents.

On peut évaluer la diversité génétique des populations naturelles par la fréquence des gènes polymorphes. Dans une revue de la question publiée2 en 1984, Eviatar Nevo et ses collaborateurs estimaient que le polymorphisme moyen pouvait varier selon les groupes d’animaux ou de plantes considérés entre 20 et 60 %, hormis quelques cas particuliers.

Ainsi, l’existence de la diversité génétique dans la nature n’est pas l’exception, mais la règle. Cette diversité peut s’exprimer ou non par des variations phénotypiques : coloration, forme, performance physiologique ou autre. La couleur des yeux ou des cheveux, dans les populations humaines, exprime le polymorphisme génétique sous-jacent qui caractérise ces populations. Mais il est beaucoup d’autres polymorphismes non décelables extérieurement : c’est le cas des groupes sanguins, par exemple.

Enfin, cette variabilité génétique ou biochimique est si considérable qu’elle peut être utilisée, en criminologie ou en biologie des populations, pour identifier un individu particulier : il s’agit des variations de l’ADN nucléaire minisatellite, c’est-à-dire de régions hypervariables de l’ADN, que l’on qualifie parfois, lorsqu’on les a caractérisées, d’empreintes génétiques par analogie avec les empreintes digitales. L’existence chez chacun d’entre nous de défenses immunitaires capables d’identifier le non-soi, qui posent tant de problèmes aux chirurgiens pour la réussite de greffes de tissus ou d’organes entre individus étrangers, en est une autre preuve. On voit donc que la notion d’individu a une base biologique très forte.

Mais la variabilité interindividuelle ne se réduit pas à la composante génétique. On l’a déjà souligné en rappelant qu’un même génotype pouvait se traduire, après des interactions complexes avec l’environnement interne (cellulaire) et externe (écologique), par toute une gamme de phénotypes différents. Cette variabilité qui s’instaure au cours du développement, depuis la cellule œuf primordiale jusqu’à la mort de l’organisme qui en a résulté, connaît une ampleur particulière chez les plantes3, caractérisées par une plasticité de croissance exceptionnelle – que l’on songe aux bonsaïs –, et chez les vertébrés supérieurs, où les phénomènes sociaux et la capacité d’apprentissage jouent un rôle adaptatif de plus en plus important – pour culminer avec l’émergence de la transmission culturelle qui donne à notre espèce un statut particulier.

Tout cultivateur sait bien que les mêmes semences de blé donneront des épis de qualité différente selon la qualité du sol, la quantité et la nature des engrais apportés, l’espacement des plantes, la présence ou non de mauvaises herbes et les conditions climatiques. Cette variabilité phénotypique joue un rôle important dans le fonctionnement des populations naturelles et dans leur probabilité de survie. Il faut insister sur le fait que la densité de la population elle-même ou son organisation en société peut affecter les performances individuelles des individus qui les composent.




L’organisation de la richesse spécifique

L’organisation générale de la biosphère est, dans ses grandes lignes, commandée d’abord par la structure et les mouvements de la planète où elle s’est constituée.

La Terre tourne : cela a d’importantes conséquences pour la biosphère, dont l’activité se trouve rythmée par la double rotation du globe, autour de son axe et autour du Soleil. Le monde vivant évolue, s’organise et fonctionne selon deux périodicités fondamentales, le cycle de 24 heures avec l’alternance jour-nuit, et le cycle annuel avec l’alternance des saisons. Les climats qui règnent à la surface de la Terre et qui influent si fortement sur la distribution et le fonctionnement des êtres vivants sont aussi la conséquence de cette dynamique.

Du pôle Nord au pôle Sud, la surface de la Terre n’offre pas la même inclinaison au rayonnement solaire incident. Il s’établit donc des gradients thermiques, caractérisés par des températures croissant des pôles vers l’équateur, qui provoquent de vastes mouvements atmosphériques. La distribution géographique des climats est, dans ses grandes lignes, la résultante des différences latitudinales d’échauffement solaire et de la dynamique des masses d’air qu’elles provoquent. Ces considérations générales permettent de définir de grandes zones climatiques, à l’échelle du globe. À l’intérieur de ces grandes zones, la répartition des terres et des mers, les caractères particuliers du relief, amènent à reconnaître des climats régionaux.

Parallèlement à ces grandes zones climatiques, en réponse à la variation géographique des deux principales composantes du climat – températures et pluies – s’organisent de vastes ensembles de végétation d’apparence uniforme, les biomes (fig. 4). Ces biomes sont de grands types de formations végétales, qui se succèdent en bandes parallèles des pôles vers l’équateur, et qui caractérisent les grandes zones climatiques de la biosphère.

On distingue ainsi, selon les formes végétales dominantes (arbres à feuilles caduques ; arbres sempervirents, à feuilles ou à aiguilles ; graminées...) et l’importance globale de la végétation : des toundras ; des forêts boréales de conifères ; des forêts tempérées de feuillus caducifoliés, qui perdent leurs feuilles pendant la saison froide ; des forêts sempervirentes méditerranéennes qui portent des feuilles toute l’année, des steppes, constituées de graminées résistant à la sécheresse, distribuées par taches et laissant des espaces dénudés ; des déserts ; des savanes, à strate herbacée continue et parsemée d’arbres ou d’arbustes ; des forêts tropicales caducifoliées, forêts claires et savanes boisées qui perdent leurs feuilles en saison sèche ; des forêts sempervirentes tropicales.

La distribution et la diversité de ces grandes formations végétales, très simplifiées ici, donnent une première image planétaire de la diversité écologique, perçue à l’échelle de grands biomes. Naturellement, l’extension actuelle de ces formations végétales est fortement modifiée par l’homme.


[image: Carte simplifiée des grands biomes du globe : première image d’ensemble, planétaire, de la diversité écologique.]

Figure 4 : Carte simplifiée des grands biomes du globe : première image d’ensemble, planétaire, de la diversité écologique.




Ainsi, la distribution des espèces à la surface du globe dépend de conditions physiques (substrat, relief) ou climatiques : elle est prévisible. Il en résulte aussi que le nombre des espèces présentes localement obéit à des patrons caractéristiques. Il n’est pas étonnant que l’on ait établi depuis longtemps l’existence de gradients latitudinaux de richesse spécifique croissante des pôles vers l’équateur pour les faunes comme pour les flores4.

Au-delà de ces types de patrons, c’est-à-dire de simples constats, l’analyse des déterminismes est beaucoup plus délicate : c’est l’objet de deux disciplines scientifiques qui se recouvrent d’ailleurs partiellement, la biogéographie évolutive d’une part et l’écologie des peuplements d’autre part5.

Par ailleurs, on sait bien, à partir d’observations empiriques relevées dès les années vingt, que le nombre d’espèces rencontrées sur un espace donné augmente avec la surface de ce dernier : c’est assurément une loi biogéographique fondamentale que Preston a exprimée mathématiquement par la relation : S = cAz où S est la richesse en espèces, A la surface du territoire considéré, z une constante proche de 0,25 dans la plupart des cas étudiés et c une constante de proportionnalité propre au taxon étudié. En règle générale, on admet qu’un décuplement de la surface A s’accompagne d’un doublement de la richesse en espèces S. La figure 5 donne un exemple de cette relation à propos des oiseaux nicheurs de la zone méditerranéenne.

Parallèlement à ces patrons biogéographiques, on peut multiplier les exemples de patrons écologiques, c’est-à-dire de relations entre richesse spécifique d’une part, et tel ou tel facteur écologique : température locale, précipitations, complexité structurale du milieu, intensité ou fréquence des perturbations, d’autre part. Ainsi, un ordre est décelable dans la profusion des espèces et la diversité de leur distribution.


[image: Relation entre le nombre d’espèces d’oiseaux nicheurs et la superficie des territoires insulaires et continentaux dans l’aire méditerranéenne . Nombre d’espèces  et surface  sont exprimés en logarithmes décimaux : le doublement de la valeur en logarithme correspond à un décuplement du nombre considéré, espèces au km .]


Figure 5 : Relation entre le nombre d’espèces d’oiseaux nicheurs et la superficie des territoires insulaires et continentaux dans l’aire méditerranéenne6.

Nombre d’espèces S et surface A sont exprimés en logarithmes décimaux : le doublement de la valeur en logarithme correspond à un décuplement du nombre considéré, espèces au km2.





Essayons de faire brièvement le point des connaissances actuelles dans ce domaine. Si l’existence des gradients de richesse spécifique décroissante des plantes et des animaux terrestres de l’équateur vers les régions polaires est établie depuis longtemps, les raisons sous-jacentes n’en sont pas encore pleinement comprises, au-delà d’un niveau très général. De fait, de nombreux facteurs interdépendants peuvent être invoqués et leurs poids respectifs peuvent différer d’un groupe zoologique ou botanique à l’autre, compte tenu des contraintes écologiques propres à ceux-ci, mais aussi de leur histoire et de celle de l’espace géographique où se place leur évolution. Cela ne veut toutefois pas dire que l’on manque actuellement du cadre théorique général nécessaire pour aborder ces questions.

Celui-ci existe en effet, répété de manuel en manuel. Il dérive de l’intégration progressive d’une diversité d’approches, à la fois écologiques, historiques et géographiques des peuplements animaux et végétaux.




L’écologie et la redondance fonctionnelle

Diversité génétique, plasticité phénotypique, richesse spécifique, voilà des choses bien définies. On sait comment les décrire, on peut les quantifier. C’est le matériau de base de la biodiversité.

Mais qu’entend-on exactement lorsque l’on parle de diversité écologique, ou de diversité fonctionnelle ? Que signifie ce troisième visage de la biodiversité ? N’y mêle-t-on pas des choses différentes ?

Revenons à ce que je viens de poser comme bien défini : la diversité génétique, la richesse spécifique. On peut quantifier la diversité génétique à l’échelle d’un échantillon de population, soit. Mais dans la perspective fonctionnelle que l’on veut faire prévaloir se posent les questions suivantes :

– quelle part de cette variabilité joue réellement un rôle dans le fonctionnement, la survie ou la capacité adaptative des systèmes qui la possèdent (individus, populations) ?

– dans quelle mesure et comment cela se répercute-t-il à l’échelle du fonctionnement des communautés plurispécifiques et des écosystèmes ?

Parce que la signification d’une mutation pourra dépendre du contexte génétique où elle se situe et de l’environnement des individus qui la portent (neutre ici, favorable là, défavorable ailleurs, et cela pouvant varier dans l’espace et dans le temps), la distinction n’est ni simple ni absolue et l’on touche déjà à ce que l’on peut appeler la signification fonctionnelle de la diversité.

Avec la richesse spécifique S on retrouve le même type de problèmes, amplifiés. Passons sur les difficultés d’application du concept d’espèce lui-même pour en venir à la signification du nombre S :

– à quelle échelle faut-il mesurer S, qui augmente avec l’aire prospectée ?

– la diversité biologique d’un peuplement donné dépend autant du nombre d’espèces qu’il renferme que de la diversité de ces espèces (dix espèces appartenant au même genre représentent une diversité moindre que dix autres appartenant à des genres ou des familles différents) et la relation entre diversité taxonomique et diversité écologique (diversité des rôles ou des fonctions dans le système – peuplement, écosystème, paysage) demande à être étudiée.

Ainsi, la signification fonctionnelle de la diversité se pose déjà au niveau de l’espèce comme à celui de la communauté plurispécifique.

L’idée de groupe fonctionnel est apparue plusieurs fois dans l’histoire de la biologie. Elle apparaît tout naturellement chez les écologistes qui, dans le sillage de Hutchinson et MacArthur, se sont interrogés sur l’organisation des peuplements plurispécifiques et ont, pour cela, travaillé sur des ensembles définis fonctionnellement : guildes d’espèces apparentées exploitant un même type de ressource (oiseaux granivores...) ou assemblages d’espèces variées appartenant à un même niveau trophique (peuplement de granivores). Elle s’impose également chez les théoriciens qui s’intéressent à la structure et la complexité des réseaux trophiques – et qui butent évidemment sur l’obstacle taxonomique : ils regroupent alors les espèces ayant apparemment la même fonction, c’est-à-dire la même place dans le réseau trophique et parlent « d’espèces trophiques7 ».

Soit les réseaux trophiques schématisés dans la figure 6 : tous présentent la même richesse spécifique, avec douze espèces. Pourtant, on voit bien que leur structure est très différente – donc leur fonctionnement. En termes de niveaux trophiques, c’est-à-dire en distinguant de grandes fonctions alimentaires, la diversité de ces réseaux va de 2 (fig. 6d) à 5 (fig. 6a et 6c). Par ailleurs, on voit bien que la suppression d’une espèce aura des conséquences très différentes selon les cas (type de réseau ; niveau dans le réseau). Ainsi, l’extinction de l’espèce de base dans le réseau 6b entraînera une disparition totale du système – tandis que l’éradication d’une des espèces de base dans le réseau 6d ne modifiera pas sensiblement le fonctionnement du système.


[image:  Quelques exemples simples de réseaux trophiques, composés du même nombre d’espèces, mais à diversités écologiques pourtant très différentes. Les espèces de sommet dépendent, pour leurs ressources et donc leur survie, de celles situées en dessous, dès lors qu’elles y sont liées par des traits indiquant les flux de matière et d’énergie de bas en haut. Nombre d’espèces  et surface  sont exprimés en logarithmes décimaux : le doublement de la valeur en logarithme correspond à un décuplement du nombre considéré, espèces au km .]


Figure 6  : Quelques exemples simples de réseaux trophiques, composés du même nombre d’espèces, mais à diversités écologiques pourtant très différentes. Les espèces de sommet dépendent, pour leurs ressources et donc leur survie, de celles situées en dessous, dès lors qu’elles y sont liées par des traits indiquant les flux de matière et d’énergie de bas en haut.

Nombre d’espèces S et surface A sont exprimés en logarithmes décimaux : le doublement de la valeur en logarithme correspond à un décuplement du nombre considéré, espèces au km2.





La diversité écologique peut donc être caractérisée par la structure du réseau. Elle peut être appréhendée à partir du nombre des niveaux trophiques observés, des liens entre ceux-ci, espèces ou groupes d’espèces, etc. On parlera indifféremment de diversité fonctionnelle ou de diversité écologique, puisque c’est essentiellement à partir d’une représentation du fonctionnement du système que l’on en a établi la structure.

De proche en proche, on s’achemine ainsi vers l’idée d’entités fonctionnelles essentiellement plurispécifiques, que l’on appelle, selon les cas, des groupes fonctionnels ou des espèces trophiques. Le réseau trophique devient un réseau de fonctions – chacune pouvant être assurée, soit par un ensemble d’espèces, soit par une seule espèce, soit même par un stade particulier d’une espèce. Il est fréquent, en effet, que la fonction écologique des espèces change au long de leurs différents stades de développement : larves et adultes ont rarement le même régime alimentaire, qu’il s’agisse d’insectes, d’amphibiens ou de parasites ; les alevins de poissons ne se nourrissent pas des mêmes proies que leurs adultes, etc.

Cette approche fonctionnelle a, par ailleurs, le mérite d’attirer l’attention sur des espèces qu’on a tendance à négliger dans ce type d’étude écologique où l’on demeure trop facilement fasciné par la diversité de la végétation ou celle des vertébrés : les micro-organismes. De fait, ceux-ci assurent de nombreuses étapes clés dans le fonctionnement des écosystèmes : nitrification8, dénitrification, fixation d’azote, cellulolyse, méthanogenèse. Certaines de ces fonctions semblent n’être assurées que par un seul taxon, comme dans le cas de Nitrobacter qui assure, dans les sols, la nitrification ; d’autres le sont par une diversité de taxons apparemment équivalents, comme dans le cas de la fixation non symbiotique9 de l’azote.

Apparemment équivalents, ai-je dit. Émerge ici une préoccupation centrale dans les discussions en cours sur la signification fonctionnelle de la biodiversité, sur les priorités à dégager en matière de biologie de la conservation : c’est la question de la redondance fonctionnelle. Quelles espèces sont fonctionnellement équivalentes ? En quoi le fonctionnement et la persistance d’un écosystème sont-ils affectés si disparaît, par exemple, la moitié des espèces de chaque groupe fonctionnel ? Quelle est la richesse spécifique minimale nécessaire et suffisante pour cela ? Encore faut-il s’entendre sur l’identité du système. Une forêt tropicale humide peut sans doute persister en tant que forêt tropicale après disparition de plusieurs dizaines d’espèces d’arbres, de centaines de milliers d’espèces d’insectes – mais ce n’est plus tout à fait la même. On voit bien les limites, ou les risques, de ce que l’on appelle l’approche fonctionnelle. C’est un type de raisonnement utilitariste comme un autre. En d’autres termes, on est confronté là à un problème de choix moral, culturel, social. Il est évident que beaucoup d’espèces peuvent avoir, en première approximation, la même fonction. Mais celle-ci n’est pas définissable dans l’absolu, ou en tout cas pas complètement. Si de nombreux micro-organismes peuvent fixer l’azote, ils ne le peuvent pas tous dans les mêmes conditions : certains, symbiotiques, doivent être associés à telle ou telle espèce de légumineuse, et à celle-là seulement ; d’autres ne seront efficaces que dans des conditions écologiques données (température, acidité du sol...). Bref, à regrouper par commodité des taxons variés, on n’élimine pas pour autant le fait que la richesse spécifique, comme la variabilité génétique intraspécifique, a sa fonction propre – à un autre niveau d’interrogation que celui adopté ici. Il faut laisser la place à la diversité des points de vue !

Enfin, reste à examiner un dernier aspect de la question, que l’obsession numérique, quantitative, fait perdre de vue. On l’a déjà dit, la diversité représentée par un groupe de dix espèces devrait être d’autant plus grande que celles-ci appartiennent à des catégories taxonomiques plus éloignées : si chacune de ces espèces appartient à des embranchements différents (arthropodes, vertébrés, vers annélides, échinodermes...), elle sera plus élevée que si elles sont prises dans des classes d’un même embranchement, et, a fortiori, dans des familles d’un même ordre ou dans un même genre.

Le mot embranchement (ou phylum) a été avancé. Il s’agit de ce que l’on appelle les grands types d’organisation des êtres vivants, les grands plans structuraux : cnidaires, à symétrie radiale, tels que les méduses et autres anémones de mer, et dont le corps est constitué de deux couches de tissu ; vers plats, à symétrie bilatérale, composés de trois couches de tissu ; puis le vaste ensemble des coelomates, qui sont tous des animaux à trois couches tissulaires avec une cavité (coelome, d’où leur nom) dans la couche centrale ; vers segmentés (annélides), échinodermes à symétrie d’ordre cinq (étoiles de mer, oursins), arthropodes (insectes, crustacés, arachnides), mollusques, vertébrés, etc. Tous ces grands types structuraux sont apparus peu après les premiers organismes pluricellulaires, il y a plus de 600 millions d’années, au cours du Précambrien supérieur. Selon Jeffrey Levinton10, tous les embranchements animaux connus apparurent au cours des 60 millions d’années du Cambrien ; on ignore exactement quand, mais à l’échelle de l’histoire de la vie, soit 3,5 milliards d’années, cela apparaît si soudain que certains paléontologues ont parlé d’« explosion cambrienne ». Depuis, aucun type structural nouveau n’est apparu. Même au niveau taxonomique inférieur, celui des classes, la plupart des innovations seraient apparues très tôt, précise Levinton : après le Cambrien, les nouvelles classes ont été rares. Le début du Cambrien semble avoir été un épisode de radiation évolutive spectaculaire.

Ainsi, au-delà des variations dans le nombre des espèces, cette diversité fondamentale que représentent les grands types d’organisation, embranchements, classes ou même ordres, justifie une attention particulière. Par exemple, on a tendance à focaliser les inquiétudes sur la forêt tropicale et sa prodigieuse richesse spécifique, notamment par suite de la diversité des plantes et des insectes qu’on y rencontre. Mais il faut souligner qu’en termes de types structuraux, c’est le milieu marin qui est le plus varié11, avec 28 embranchements animaux, dont 13 endémiques (spécifiques de ce milieu) – tandis que l’on en dénombre 14 en eau douce (aucun endémique), 11 en milieu terrestre (dont un endémique) et 15 à mode de vie symbiotique (dont quatre endémiques).




De la diversité biologique à la diversité culturelle

Et la diversité culturelle ?

La considérant comme un sous-produit de la variabilité interindividuelle, on peut évidemment l’inclure sans état d’âme particulier dans la composante phénotypique de la diversité intraspécifique – puisqu’elle s’exprime à l’échelle d’une même espèce.

Pourtant, sans méconnaître ni sous-estimer le fait que cette diversité culturelle est bien l’aboutissement ultime de la plasticité phénotypique exceptionnelle de notre espèce, donc un produit de l’évolution biologique et une expression du vivant, il paraît utile en même temps d’en souligner la spécificité. De fait, comme nous l’avons vu à propos de la spéciation, s’il est vrai que l’on passe insensiblement de la variabilité génétique intraspécifique à la différenciation spécifique, on n’en atteint pas moins là un autre niveau dans la diversité biologique, celui de la diversité spécifique. De même, si la diversité culturelle s’inscrit bien dans la gamme des expressions de la variabilité phénotypique individuelle, elle n’en traduit pas moins un saut décisif : celui qui nous fait passer de l’individuel au social et nous affranchit du biologique pour nous ouvrir au spirituel. Cela a été remarquablement souligné par Jacques Monod12 : « Le point important [dans l’évolution], c’est que, pendant des centaines de milliers d’années l’évolution culturelle ne pouvait pas ne pas influencer l’évolution physique ; chez l’homme plus encore que chez tout autre animal, et en raison même de son autonomie infiniment supérieure, c’est le comportement qui oriente la pression de sélection. Et dès lors que le comportement cessait d’être principalement automatique pour devenir culturel, les traits culturels eux-mêmes devaient exercer leur pression sur l’évolution du génome. Ceci jusqu’au moment cependant où la rapidité de l’évolution culturelle devait en dissocier complètement celle du génome. »

La diversité culturelle peut donc être tenue pour une composante particulière de la biodiversité, comme l’aboutissement ultime de notre propre évolution. Elle a bien, de ce point de vue, la même fonction que la biodiversité pour les autres espèces. Mais elle nous ouvre sur quelque chose de nouveau : affranchis dans nos actes et nos choix du seul déterminisme génétique, notre avenir nous appartient. Responsables de nous-mêmes et de notre environnement, il nous revient de le gérer... et d’en tirer d’abord toutes les leçons.

Aboutissement ultime de la biodiversité, la diversification culturelle peut devenir aussi la source d’une diversité biologique, le facteur de son maintien, de son entretien ou de sa restauration. On le verra à diverses reprises dans cet ouvrage mais il faut le souligner dès maintenant. Le développement d’habitudes sociales, de traditions culinaires, de pratiques culturales, de cultes, a largement contribué à produire ou propager de la diversité variétale ou spécifique, ou de la diversité paysagère. Que l’on songe à la diversité des fromages en France, dont chacun est l’expression d’une variété d’agents de fermentation, sélectionnés et améliorés dans le cadre de traditions régionales particulières ; à la fascinante profusion des races de chiens créées un peu partout à la surface du globe, avec des tailles, des pelages, des traits de caractère qui répondent à des goûts, des besoins ou des intérêts fort variés.

Il n’y a pas discontinuité entre diversité culturelle et diversité biologique et l’agriculture en donne certainement la plus belle illustration.

Les plantes cultivées que nous connaissons ont pris naissance dans une douzaine d’aires géographiques (fig. 7). Elles y ont prospéré, évolué, se sont croisées, avant d’être domestiquées et transformées par l’homme. Ces « centres de Vavilov », du nom du botaniste russe qui les a mis en évidence en 1951, présentent un grand intérêt pour l’agriculture, dans la perspective très actuelle de la valorisation ou de la conservation des ressources génétiques. Ils renferment encore, en effet, de nombreuses espèces sauvages cousines des espèces cultivées. Certaines ont vu le jour dans deux ou trois zones différentes, d’autres ont une origine très strictement localisée.


[image: Principaux centres biogéographiques d’où sont originaires les plantes cultivées par l’homme (d’après un rapport de P. R. Mooney ).]

Figure 7 : Principaux centres biogéographiques d’où sont originaires les plantes cultivées par l’homme (d’après un rapport de P. R. Mooney13).




Naturellement, les aires d’origine se sont étendues, avec l’extension de l’agriculture, vers des zones plus larges de diversification agricole. On remarquera que, pour l’essentiel, les plantes cultivées proviennent des pays du tiers monde. Il est vrai que les pays de l’hémisphère Nord ont été particulièrement affectés par les ères glaciaires et ceci expliquerait cela. Quoi qu’il en soit, cette disparité biogéographique dans la distribution du patrimoine génétique alimentaire de l’humanité est un point essentiel à considérer : il devra être pris en compte quand on discutera des enjeux de la biodiversité, de conflits d’intérêts, d’équilibres Nord/Sud, d’équité planétaire.

Enfin, méditons cette profonde réflexion de Claude Lévi-Strauss, extraite de son essai Race et histoire :

« La véritable contribution des cultures ne consiste pas dans la liste de leurs inventions particulières, mais dans l’écart différentiel qu’elles offrent entre elles. »
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