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Avant-propos


			À 10 ans, quand on me demandait quel métier je souhaitais faire plus tard, je répondais « un -logue quelconque ». Je disais par-là que je voulais devenir archéologue ou paléontologue. J’ai mal tourné, je suis devenu écologue, chercheur en écologie, et j’ai commencé à écrire ce livre parce que personne ne sait ce que ça veut dire. Si tout le monde a une idée, juste ou non, de ce qu’est un chercheur, quasiment personne ne sait en France, en dehors du cadre académique, que l’écologie est une science. Même aujourd’hui, en pleine crise environnementale, je dois expliquer les études que j’ai faites (un master et une thèse en écologie) et on me le fait répéter au moins trois fois car ça ne paraît pas possible. Les gens pensent souvent que j’ai étudié la biologie. Cela paraît beaucoup plus sérieux, mais ce n’est pas le cas. D’autres personnes imaginent que la seule préoccupation d’un écologue est de protéger les petits oiseaux ou que je développe de nouveaux moyens pour recycler les déchets. Ce sont deux thématiques importantes, cependant l’écologie scientifique n’a pas uniquement pour but la protection de la nature et seul le recyclage des déchets organiques entre, en fait, dans le champ des compétences de l’écologie puisqu’il fait intervenir des organismes décomposeurs comme des bactéries ou des vers de terre.

			Un seul terme pour de nombreuses réalités

			La méconnaissance de l’écologie scientifique vient de trois facteurs complémentaires.

			Tout d’abord, l’écologie est une science relativement jeune. Le mot a été inventé par Ernst Eckel en 1866, mais les sciences écologiques ne se sont vraiment développées dans le monde académique qu’après la seconde guerre mondiale, pour les Anglo-saxons, et durant les années 1970 en France1. C’est donc un développement très récent, ce qui signifie que les bases de cette science doivent encore être consolidées et sa structure affinée. Le système académique étant très conservateur, l’écologie scientifique a parfois du mal à trouver sa place parmi les disciplines plus anciennes. Malgré la gravité des problèmes environnementaux actuels, et contrairement à ce qu’on pourrait penser, il est souvent difficile d’augmenter le volume des enseignements d’écologie du primaire à l’université et la recherche en écologie n’est pas particulièrement bien financée.

			De plus, en France, le terme « écologie » est utilisé aussi bien pour désigner une science que des mouvements politiques environnementalistes ou verts entraînant de fait une confusion entre le travail de recherche et l’action politique, ou même le militantisme. Il est important de souligner que, la plupart du temps, lorsque quelqu’un intervient dans les médias pour parler de protection de la nature, il s’agit d’un militant ou d’une militante (ou parfois même d’un chercheur d’une autre discipline !). Si ces derniers utilisent souvent les connaissances développées par l’écologie scientifique, ils ne sont pas chercheurs en écologie pour autant. On pense facilement à de grandes figures, comme Hubert Reeves, qui ont joué et jouent un rôle important et utile dans la dissémination des savoirs et idées écologiques. Ces grandes figures médiatiques mêlent toujours dans leurs discours des messages environnementalistes et d’autres plus fondamentaux et proches des sciences écologiques. Tout cela entraîne des conséquences globalement positives mais contribue à invisibiliser la science écologique et le travail des chercheuses et chercheurs qui la pratique. D’autant que dans les autres sciences (biologie, physique, chimie…), quand les médias ont besoin d’éclairages, c’est bien à un spécialiste du domaine que l’on fait appel en général.

			Enfin, l’écologie est une science intégrative. C’est-à-dire qu’elle utilise les autres sciences (biologie, géologie, climatologie, chimie…) et qu’il est donc difficile de l’identifier en elle-même. Ce fonctionnement fait sa force, mais il rend son positionnement plus difficile. En effet, les systèmes académique et médiatique fonctionnent beaucoup « par boîtes » et la mauvaise identification d’une science et de ses spécialistes complique la prise en compte des connaissances qu’elle développe. Cela explique en partie que les sociétés humaines soient si lentes à prendre des mesures pour atténuer la crise de la biodiversité (voir chapitre 10) et qu’elle reste moins bien prise en compte que la crise climatique par les pouvoirs publics (même si de ce côté-là cela avance, bien que beaucoup trop lentement).

			Mais alors l’écologie, c’est quoi ?

			Ma définition préférée de l’écologie est la suivante : c’est la science qui étudie les interactions entre les êtres vivants (par exemple entre les espèces de plantes d’une prairie), entre les êtres vivants et leur environnement physico-chimique (par exemple entre les plantes de cette prairie et les caractéristiques du sol comme son pH ou sa teneur en azote) et les conséquences de ces interactions à toutes les échelles temporelles (de la seconde à des millions d’années) et spatiales (de l’agrégat de sol d’un millimètre à la biosphère) possibles. Cette définition peut paraître un peu abstraite mais elle prendra tout son sens au cours du livre.

			Il est important de retenir que l’écologie traite bien d’organismes vivants, tout en étant distincte de la biologie. Cette dernière a tendance à étudier le fonctionnement interne des êtres vivants. Historiquement, à l’aide de moyens techniques de plus en plus sophistiqués, la biologie les a découpés en parties de plus en plus petites (l’organe, la cellule, la molécule, le gène) pour analyser la manière dont le fonctionnement interne d’un organisme et de nombreux mécanismes de régulation permet aux organismes de grandir, de survivre et de se reproduire. C’est aussi grâce à la biologie que l’on comprend les mécanismes de développement d’un organisme à partir de ses gènes. À l’inverse, les sciences de l’univers (géochimie, climatologie, hydrologie…) s’intéressent essentiellement au fonctionnement physico-chimique, aux éléments abiotiques, de l’environnement et de la planète Terre. Par exemple, ces sciences permettent de quantifier les flux d’eau (évaporation, précipitation, ruissellement…) à des échelles variées depuis le mètre carré jusqu’à la planète entière ou encore les flux d’azote, composante chimique essentielle de toute la matière vivante (voir chapitre 9).

			L’écologie se trouve exactement à mi-chemin entre la biologie et les sciences de l’univers : elle traite à la fois des organismes vivants et de leur environnement physico-chimique. Elle fait le lien entre les deux et étudie leurs interactions qui sont bidirectionnelles. Les organismes dépendent de leur environnement (température, humidité…) et des ressources qu’ils y puisent. Si les conditions physico-chimiques sont bonnes (ni trop chaud, ni trop froid, suffisamment humide…), ils pourront grandir et se reproduire ; si les conditions sont un peu moins bonnes, cela devient plus difficile ; si elles empirent, les organismes ont de grandes chances de mourir. D’une manière peut-être moins évidente, mais tout aussi importante, les organismes modifient leur environnement physico-chimique en y puisant des ressources (CO2, eau et nutriments minéraux pour une plante), par des activités variées (galeries des vers de terre) ou simplement par leur présence (un arbre fait de l’ombre).

			L’écologie est une science à part entière qui a développé son propre cadre conceptuel, ses écoles de pensée et ses outils. Elle fonctionne au quotidien comme les autres sciences : il y a des formations (masters, écoles doctorales), des chercheuses et des chercheurs, des laboratoires et des journaux internationaux en anglais spécialisés. Elle s’appuie cependant, nous l’avons vu, sur de nombreuses sciences, de la biologie à la climatologie en passant par la physique ou la chimie. Les résultats de ces différents domaines servent d’éléments de contexte et leurs méthodes et outils sont utilisés comme des couteaux suisses modulables pour répondre à des questions propres à l’écologie. Par exemple, l’étude des interactions entre un ver de terre et le sol (voir chapitre 6) peut nécessiter de connaître le fonctionnement interne du ver de terre, tel son mode de digestion (biologie), mais aussi l’impact de l’espèce sur la chimie du sol (chimie). L’écologie peut aussi étudier comment le climat influence la croissance des plantes en prenant en compte la quantité d’énergie apportée par la lumière solaire et utilisable pour la photosynthèse ou la température et l’humidité de l’air qui influencent la quantité d’eau transpirée par les plantes. Ou encore la manière dont les plantes influencent le climat en fixant plus ou moins de carbone par la photosynthèse ou en renvoyant plus ou moins de vapeur d’eau dans l’atmosphère. Ces résultats peuvent alors servir aux climatologues pour améliorer les prédictions climatiques.

			Par ailleurs, l’écologie est indissociable de l’évolution des organismes vivants au sens darwinien car ils présentent tous une histoire évolutive : ils ont été façonnés par une succession de pressions de sélection et de processus évolutifs qui ont conduit aux caractéristiques actuelles des organismes et ont contribué à leur diversité. De ce fait, les interactions écologiques entre eux ou avec leur milieu physico-chimique ont été façonnées par l’évolution. Il est important de le prendre en compte pour mieux comprendre et interpréter les fonctionnements écologiques actuels. Ainsi, les plantes ont construit au cours de l’évolution des mutualismes avec leurs pollinisateurs. Étudier cette évolution peut aider à comprendre la pollinisation et ses conséquences. À l’inverse, les interactions écologiques, elles-mêmes, constituent un des principaux moteurs de l’évolution : la sélection naturelle est basée sur le fait que les organismes les mieux adaptés à une situation écologique donnée (caractéristiques de l’environnement, existence d’un prédateur…) ont plus de descendants si bien que leurs caractéristiques deviennent dominantes au sein de l’espèce du fait de leur transmission génétique. Dans ce contexte, les mécanismes conférant à certains individus un avantage sont liés à des interactions écologiques : certaines caractéristiques leur permettent de mieux interagir avec les autres organismes ou leur environnement physico-chimique, acquérant ainsi plus de ressources, augmentant leur survie ou leur fécondité. Tous ces mécanismes sont étudiés en écologie. On sait maintenant que l’évolution peut être suffisamment rapide pour interférer avec les processus écologiques à des échelles de temps communes. Cela signifie qu’il ne s’agit pas simplement d’un phénomène ancien qu’il faut étudier pour comprendre les organismes ayant disparu depuis longtemps mais que les organismes continuent actuellement à évoluer.

			De domaines en sous-domaines

			Plus généralement, l’écologie aborde des sujets si variés qu’il est nécessaire de la diviser en sous-domaines (fig. 1). Bien sûr, on peut en classer les différents champs selon le milieu étudié (écologie forestière, écologie aquatique, écologie des sols…) mais il est important de différencier également certaines approches. En effet, une partie importante de l’écologie, l’écologie des populations, se focalise sur les groupes d’individus d’une même espèce qui interagissent entre eux au sein d’un milieu donné (ce qu’on appelle une « population »). Elle se concentre donc sur les individus, sur ce qu’ils font et sur leur démographie (comme on le ferait pour des populations humaines), s’appuyant notamment pour cela sur leur recensement (on peut par exemple compter le nombre d’arbres dans une forêt). L’écologie des populations est fortement liée à l’écologie évolutive, qui étudie l’évolution darwinienne des organismes, puisque l’individu est l’unité de base dans tous les processus évolutifs (voir chapitre 3).

			Proche de l’écologie des populations, on trouve aussi celle du comportement qui cherche à analyser le comportement des individus au sein d’une population en fonction de leur environnement, avec souvent des interprétations liées à l’évolution darwinienne des organismes. On distingue ensuite l’écologie des communautés qui étudie les interactions entre populations (d’espèces différentes) dans un même milieu. Cela permet d’aborder par exemple les relations proie-prédateur, les symbioses ou de décrire des communautés d’organismes (le nombre d’espèces, leur abondance relative, leurs caractéristiques, et les facteurs qui déterminent tout ça). On arrive alors à l’écologie fonctionnelle qui étudie la manière dont les organismes arrivent à puiser des ressources dans leur milieu et à les transformer en biomasse, ainsi que la quantité de matière et d’énergie qu’ils échangent avec leur milieu…

			Enfin, l’écologie des écosystèmes est proche de l’écologie fonctionnelle puisqu’elle étudie la manière dont ils fonctionnent. Un écosystème comprend à la fois l’ensemble des populations en interaction dans un lieu donné et leur milieu physico-chimique (sol, climat…). Il s’agit donc d’intégrer tous les types d’interactions écologiques entre populations ainsi qu’entre elles et leur milieu physico-chimique, et de comprendre comment cela détermine les propriétés émergentes des écosystèmes telle que leur production primaire. Là où l’écologie des populations est focalisée sur les individus, l’écologie fonctionnelle et celle des écosystèmes étudient plutôt les flux de matière (carbone, azote, eau…) et d’énergie entre les organismes et avec leur milieu. Ce type d’approche permet souvent d’aller vers des échelles spatiales de plus en plus grandes. On peut, par exemple, mesurer la biomasse de la végétation ou la quantité de carbone dans la matière organique du sol à l’échelle du mètre carré, mais aussi d’une prairie, d’une région, d’un continent…

			De l’écologie des populations à l’écologie des écosystèmes, on a progressé au sein d’échelles d’organisation emboîtées : les écosystèmes contiennent des communautés, qui contiennent des populations, qui contiennent des individus. C’est la marque de la capacité de l’écologie à intégrer des phénomènes extrêmement variés au sein du même cadre conceptuel. En prenant un peu de recul, on voit aussi apparaître deux pôles : l’écologie des populations, focalisée sur les organismes vivants, qui constitue le pôle « biotique » de l’écologie et celle des écosystèmes qui prend en compte de nombreux processus physico-chimiques, constitue son pôle « abiotique » (fig. 1).

			Quelles applications pratiques ?

			À travers toutes ces approches, l’écologie est amenée à poser de nombreuses questions, qui semblent parfois très théoriques :

			–Comment autant d’espèces d’arbres (jusqu’à plus d’une centaine) peuvent-elles coexister dans un hectare de forêt équatoriale ?

			–La croissance des plantes d’un écosystème est-elle limitée par l’azote ou le phosphore qu’elles puisent dans le sol avec leurs racines ?

			–Le nombre d’espèces de plantes poussant dans une prairie influence-t-il la production de biomasse de cette prairie ?

			–Les vers de terre augmentent-ils la croissance des plantes ?

			–Quelles caractéristiques des réseaux trophiques augmentent leur stabilité ?

			–Pourquoi telle espèce de mésange pond-elle en moyenne dix œufs et pas quatre ?

			–Quels facteurs déterminent l’aire de répartition géographique d’une espèce végétale ou animale ?

			–Quels sont les facteurs déterminant la quantité de matière organique d’un sol ?

			–Pourquoi les espèces vivant dans les îles sont-elles souvent plus petites ou plus grandes que les espèces apparentées vivant sur les continents ?

			Cependant, rassembler ces connaissances théoriques permet non seulement une meilleure compréhension des systèmes écologiques, mais peut aussi nous conduire à mieux comprendre l’impact de nos sociétés sur la biodiversité et les écosystèmes et, ainsi, nous aider à résoudre les problèmes associés.

			En effet, l’écologie permet de décrire les systèmes écologiques et d’effectuer un diagnostic sur leur fonctionnement : de très nombreux résultats montrent l’impact négatif et catastrophique des sociétés humaines sur la biosphère. On sait que les êtres humains ont transformé 75 % des surfaces continentales2 en artificialisant à des degrés divers leurs écosystèmes naturels. Cette dynamique est notamment liée au développement de l’agriculture et de l’élevage qui permettent entre autres aux humains de se nourrir (voir chapitre 7). L’urbanisation croissante à l’échelle de la planète a également un impact environnemental de plus en plus important (voir chapitre 8). On sait que la biodiversité est menacée mondialement du fait des activités humaines (exploitation directe des organismes et de leur biomasse, pollutions par les pesticides, les plastiques, les métaux lourds, espèces invasives…) sur les continents et dans les océans et que cela conduit à la fois à des extinctions d’espèces, survenant à des taux sans précédents à l’échelle des temps géologiques3, et à des diminutions radicales de leurs abondances (exemple d’une baisse de plus de 75 % des effectifs d’insectes en Allemagne en un peu moins de 30 ans)4. On sait aussi à quel point le fonctionnement des écosystèmes est perturbé à l’échelle de la planète5. Les êtres humains accaparent plus de 50 % des ressources en eau. Ils ont radicalement perturbé le cycle de l’azote à l’échelle de la biosphère. L’utilisation des combustibles fossiles conduit à l’augmentation du CO2 atmosphérique (environ de 30 % depuis le début du XXe siècle) changeant les conditions de croissance de toutes les plantes et conduisant à l’acidification des océans et aux changements climatiques. Ce diagnostic nécessite un suivi mondial de la biodiversité et du fonctionnement des écosystèmes qui constitue en soi une tache scientifique immense basée sur de nombreux développements conceptuels et méthodologiques, ainsi que sur des ressources financières et humaines non-négligeables qui restent toutefois insuffisantes.

			L’écologie scientifique permet également d’appuyer très largement les craintes et les discours des mouvements environnementalistes en démontrant que les sociétés humaines doivent radicalement changer leur fonctionnement pour préserver la biosphère, mais également pour se préserver elles-mêmes tant les êtres humains dépendent d’elle, ainsi que de son fonctionnement et de la biodiversité qui en est à l’origine. Cet appui entretient cependant la confusion entre la science et les mouvements politiques. Ce n’est pas un problème qu’un mouvement politique se fonde sur les connaissances scientifiques (au contraire, je rêve que cela soit plus souvent le cas) mais ça peut décrédibiliser la parole scientifique écologique. À partir du moment où le discours écologique politique est perçu comme purement idéologique (et cela est d’autant plus vrai que de nombreux groupes sociaux n’ont pas intérêt à appliquer les transformations souhaitables pour l’environnement), le discours des scientifiques écologues est lui aussi perçu comme idéologique. Réciproquement, à partir du moment où l’écologie n’est pas considérée comme une science, les discours politiques s’appuyant sur cette science sont perçus comme idéologiques. Si une science n’est jamais neutre (c’est une production sociale comme les autres), l’écologie n’échappe pas à la règle, la méthode scientifique nous donne la capacité de produire des résultats aussi objectifs que possible6.

			L’écologie et ses sous-disciplines apportent bien plus qu’un simple diagnostic. Elles peuvent aussi proposer des solutions et des actions à mettre en œuvre. Typiquement, les processus écologiques sont à l’origine de nombreux services, dits « écosystémiques », qui bénéficient aux humains. Cette notion a été popularisée par le Millennium Ecosystem Assesment7 qui préfigurait les activités de synthèse de l’IPBES. Les écosystèmes naturels (pêche) ou anthropisés (agriculture) fournissent notre nourriture, tandis que nos maisons (bois) et nos vêtements (laine, coton) sont fabriqués grâce à leur fonctionnement. Ils participent aussi à la régulation du climat. D’une manière plus diffuse, la nature et la biodiversité ont probablement une influence positive sur le bien-être psychique des êtres humains8. De ce fait, les sciences écologiques ont un rôle important à jouer pour mesurer ces services et aider à assurer la durabilité de leur production. Les êtres humains ont toujours manipulé les systèmes écologiques. Cela a commencé par la chasse et la pêche (prélever des individus dans une population animale impacte cette population mais aussi l’ensemble de l’écosystème), puis l’agriculture (notamment la domestication et la sélection de nombreuses espèces cultivées et élevées) et cela se poursuit avec la création d’écosystèmes entiers (champs, parcs, toitures végétalisées…). En introduisant une espèce localement (on sème la plante que l’on veut cultiver), en prélevant des individus d’une espèce (pêche, chasse, pesticides visant à éliminer les espèces non désirées), en changeant les conditions de vie physico-chimiques des organismes (par exemple par le labour et les engrais en agriculture), on modifie, volontairement ou non, de nombreuses interactions écologiques. Les sciences écologiques peuvent nous aider à comprendre les conséquences de toutes ces manipulations et à les optimiser pour qu’elles conduisent à une production accrue de services écosystémiques (pour le bien-être des êtres humains), pour augmenter la durabilité de la production de ses services, ou pour diminuer les impacts négatifs de ces manipulations sur la biodiversité et d’autres écosystèmes. Cette approche caractérise ce qu’on appelle « l’ingénierie écologique » (chapitre 8) qui permet, par exemple, d’optimiser la conception d’une toiture végétalisée pour augmenter sa capacité à stocker du carbone (contribuant ainsi à freiner les changements climatiques), à réguler les eaux de pluie (pour limiter l’engorgement des collecteurs d’eau et les crues) ou à favoriser certains organismes (par exemple, les pollinisateurs). Dans le cadre de l’agroécologie, ce type d’approche favorise de nouvelles méthodes plus durables que les pratiques agricoles intensives néfastes dans la durée et non durables (chapitre 7). On peut ainsi mieux conserver la fertilité et le stock de carbone des sols sur le long terme ou encore utiliser moins d’intrants dont la production n’est pas viable (les engrais phosphorés puisés dans des mines s’épuiseront à moyen terme). On peut aussi diminuer l’usage de pesticides et éviter des impacts négatifs sur la biodiversité et la santé humaine.

			Outre la démonstration rigoureuse que les sociétés humaines doivent changer radicalement leur relation avec la biosphère (et tous ses habitants non-humains), les sciences écologiques développent et portent des messages plus généraux. L’écologie est une science intégrative, peut-être la science intégrative par excellence : elle intègre des processus et mécanismes très différents (depuis les processus physico-chimiques jusqu’à l’évolution darwinienne), agissant à des échelles spatiales et temporelles très diverses. Afin d’intégrer ces dispositifs et de prédire leurs conséquences, l’écologie a dû développer une approche expérimentale et statistique très poussée pour évaluer l’influence relative de nombreux mécanismes agissant simultanément et en interaction. Cette science du complexe prend en compte de nombreuses sources de variabilité régissant le fonctionnement des systèmes qu’elle étudie (par exemple, une communauté d’espèces, un réseau trophique ou un écosystème) pour comprendre et, si possible, prédire des dynamiques (par exemple, les variations au cours d’années successives de la production primaire d’un lac ou de la densité d’une population d’oiseaux) souvent complexes (d’un équilibre plus ou moins stable à des dynamiques chaotiques).

			Toutes ces approches développées par l’écologie peuvent inspirer notre façon d’étudier et de comprendre d’autres systèmes complexes, tels que les sociétés humaines et les systèmes économiques. Les discours publics (et souvent politiques) manquent cruellement d’une approche systémique de cet acabit. Au fil des pages, je décrirai ma façon de comprendre les relations entre la biodiversité non-humaine et nos sociétés humaines. Cette vision est, bien sûr, fortement influencée par ce que je sais, grâce à l’écologie, de la biosphère et de son fonctionnement. Mais cela ne suffit pas, il s’agit aussi d’éthique, de philosophie, de ma sensibilité concernant la vie et le vivant. Une de mes conclusions est qu’individuellement et collectivement nous devons faire des choix, nous positionner vis-à-vis de notre relation à la biodiversité et transformer nos sociétés pour les rendre plus durables. J’espère que ce livre aidera à se positionner et à aller sur ce chemin avec un pas plus assuré.
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			Fig. 1 : À gauche, les échelles d’organisation emboitées étudiées en écologie. 
À droite, les différents sous-domaines de la discipline, 
allant des approches les plus centrées sur les organismes vivants 
et le suivi des individus à celles intégrant le plus 
l’environnement physico-chimiques, les flux de matière et d’énergie.
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Qu’est-ce qu’une savane ?


			Tout a commencé quand je suis arrivé en 1994 dans la savane de Lamto, en Côte d’Ivoire, pour effectuer mon stage de deuxième année de master. J’avais 24 ans et c’était la première fois que je mettais les pieds en Afrique subsaharienne. Je me souviens encore de l’arrivée à l’aéroport d’Abidjan, des portes de l’avion qui s’ouvrent laissant entrer une odeur chaude de végétaux en décomposition, de sol mouillé et, peut-être, de mangue pourrie. Une odeur que l’on retrouve dans les pays chauds et humides que j’ai appris à aimer. Je me souviens aussi de mes premiers pas dans la ville embouteillée, fatigante, pleine d’activités humaines que je ne comprenais pas. Il fallut deux ou trois heures de route pour arriver à Ahiérémou 2, un petit village avec des maisons en dur couvertes de tôle et d’autres en torchis, souvent couvert de feuilles de palmiers. Après un virage à gauche, on pénétrait enfin dans la savane, découvrant une végétation abondante et un mélange d’arbres de quelques mètres de haut et d’herbes (des graminées) pouvant atteindre jusqu’à deux mètres en pleine saison humide. Mais ce qui me frappait le plus alors, c’était la surabondance de vie : quelques antilopes et des buffles, mais surtout une grande diversité d’oiseaux (des calaos, des rolliers, des hérons gardes-bœufs), de petits mammifères (écureuils) et une foule omniprésente d’insectes, araignées et autres arthropodes.

			La station de Lamto

			Ce lieu est très important pour l’histoire de l’écologie française, notamment parce qu’une station d’écologie et une station de géophysique y ont été fondées en 1962, par Maxime Lamotte et Jean-Luc Tournier respectivement (d’où le nom de Lamto : Lamotte et Tournier). Les deux stations sont au centre d’une petite réserve de 2 600 hectares de savane, bordée par le fleuve Bandama. La station d’écologie était d’abord liée au laboratoire de zoologie de l’École Normale Supérieure de Paris, dirigé par M. Lamotte, qui deviendra par la suite l’un des premiers laboratoires d’écologie en France.

			Les chercheurs, essentiellement français, ont d’abord décrit toute la biodiversité de la réserve (arbres, graminées, insectes, mammifères, oiseaux, poissons du fleuve Bandama, organismes du sol…), les interactions entre ces organismes et le fonctionnement de la savane. Durant cette période, de nombreux travaux ont été menés par des chercheurs qui ont joué un rôle très important pour le développement de l’écologie en France : Robert Barbault, qui travaillait alors sur les lézards, a fondé le laboratoire d’écologie associant l’ENS, l’université Pierre et Marie Curie (devenue Sorbonne Université) et le CNRS, il a écrit de nombreux livres de vulgarisation sur l’écologie et a été essentiel dans le développement de l’écologie scientifique en France ; Patrick Lavelle était le pionnier de l’écologie des sols et des vers de terre, en particulier sous les tropiques ; Jean-Claude Menaut, mon directeur de thèse, a largement contribué au développement de l’écologie des écosystèmes à l’interface avec la climatologie et la géochimie ; et enfin, Luc Abbadie, qui travaillait sur le cycle de l’azote, a permis le développement d’une science écologique diversifiée en lien avec les besoins de la société.

			Logiquement, la station d’écologie, au départ très française, est devenue ivoirienne au cours du temps. Lorsque j’y étais en thèse (de 1995 à 1999), son directeur, Roger Vuattoux, était français mais professeur à l’université d’Abidjan. À cette époque, les premiers doctorants ivoiriens de la station, Souleymane Konaté et Jérôme Tondho, faisaient leurs armes sur le terrain en même temps que moi. Souleymane a ensuite pris en 2000 la direction de la station de Lamto, directement gérée par l’université Nanguy Abrogoua à Abidjan. Il était voué à un destin particulièrement prestigieux puisqu’il est devenu directeur du laboratoire d’écologie de l’université et directeur général de l’ensemble de la recherche de Côte d’Ivoire, avant de devenir secrétaire général du Cames (organisme promouvant les enseignants-chercheurs d’un grand nombre d’universités d’Afrique de l’Ouest et de Madagascar). Depuis, de nombreux chercheurs et étudiants de master ivoiriens se relaient chaque année sur le terrain pour mener des recherches très variées. La communauté ivoirienne des chercheurs en écologie est probablement devenue une des plus importantes d’Afrique de l’Ouest et joue aujourd’hui un rôle primordial pour le développement de la discipline en Afrique. C’est ainsi que nous avons organisé en 2024 avec nos collègues ivoiriens (en particulier Kolo Yéo maintenant décédé) le premier congrès international d’écologie d’Afrique de l’Ouest.

			Une station de terrain comme celle de Lamto permet aux chercheurs de vivre au milieu des écosystèmes et des organismes qu’ils étudient. Cette intimité physique est fondamentale. Elle permet de très nombreuses observations, par exemple la description des communautés de termites et de vers de terre. Mais l’observation n’est qu’une des différentes approches méthodologiques utilisées en écologie. Il est aussi important d’expérimenter et de manipuler les systèmes écologiques pour mettre en place des traitements contrastés et contrôlés afin d’observer les conséquences de ces manipulations et d’inférer les mécanismes écologiques responsables. Par exemple, le « feu de brousse » (qui brûle la végétation mais ne tue normalement ni les arbres ni les graminées) est un facteur primordial du fonctionnement des savanes. Les feux – leur présence ou absence, la date de déclenchement – ont donc été manipulés. Du fait de sa pérennité, la station de Lamto a rendu possible de très nombreuses expérimentations, y compris sur le long terme, qui sont impossibles à mener sans station de terrain. D’une manière encore plus générale, elle a permis une accumulation extraordinaire de données sur le même écosystème. Cela a conduit à l’écriture de plusieurs centaines de thèses, de plus de 1 200 articles scientifiques et d’un livre de synthèse1. Cette accumulation de résultats fait de la savane de Lamto un des écosystèmes les mieux connus au monde. Paradoxalement, elle justifie aussi que l’on continue à travailler sur cet écosystème dans la mesure où les connaissances déjà acquises permettent de mener des études plus poussées et de mieux interpréter les nouveaux résultats. Ces derniers ont également servi à la construction de nombreux modèles mathématiques (par exemple des équations différentielles pouvant prédire l’évolution de la teneur du sol en azote) ou informatiques (un programme informatique qui simule un système écologique) permettant de décrire et d’analyser quantitativement des aspects variés du fonctionnement de la savane de Lamto (cycle de l’azote, démographie des arbres…) et de faire de nouvelles prédictions. Avec l’observation et l’expérimentation, la modélisation est une des trois approches complémentaires et essentielles de l’écologie.

			La station constitue également un creuset dans lequel les chercheurs de différents horizons se côtoient et échangent des idées et des informations sur leurs sujets de recherche de prédilection. C’est ce que font tous les chercheurs lors des congrès, mais cela est particulièrement important pour l’écologie qui se doit d’être une science intégrative prenant en compte une diversité d’organismes et de mécanismes extrêmement élevée qui sont étudiés par des chercheurs différents. Ce type d’échanges est encore plus intéressant lorsqu’ils se déroulent sur le terrain et qu’on peut voir directement les organismes concernés, les sols et les écosystèmes. Je me souviens ainsi avec délectation de discussions passionnées avec des entomologistes, de lavages de touffes d’herbe dans la boue sous la pluie ou de récoltes de termites en train d’essaimer, au début de la nuit, seul en pleine savane devant un drap blanc éclairée par une lampe (les termites sont alors attirés par la lumière).

			Toutes les savanes n’abritent pas un Roi Lion

			Il faut maintenant revenir à nos moutons, c’est-à-dire aux savanes et à ce qu’elles sont réellement. Outre les grandes étendues herbeuses d’Afrique australe, parcourues par des éléphants, des zèbres, des girafes et, avec un peu de chance, quelques grands carnivores, que l’on imagine facilement, il existe également des savanes en Amérique du Sud (le cerrado brésilien, et les llanos colombiens et vénézuéliens), en Amérique du Nord (savanes californiennes), en Australie et en Inde. Mais alors quelle est la définition d’une savane ?

			La savane est un type d’écosystème tropical où coexistent des arbres et des graminées en C4. Les graminées sont une famille de plantes herbacées très diversifiées (environ 12 000 espèces à l’échelle du globe) à laquelle appartiennent les céréales. Leurs fleurs ne sont pas très voyantes (pas de pétales colorés). Chaque individu est composé d’une ou plusieurs tiges généralement peu ramifiées partant de la même base au niveau du sol. Les graminées dites « en C4 » ont un type de photosynthèse particulier adapté aux climats tropicaux. Les arbres de savane, eux, n’ont a priori rien de particulier mais ils ont tendance à être un peu rabougris et n’atteignent jamais les diamètres et hauteurs des arbres de forêt tempérée ou de forêt équatoriale. Cette coexistence entre arbres et graminées est très originale. En effet, de manière générale, si le climat permet la croissance des arbres parce qu’il pleut assez et qu’il fait suffisamment chaud pendant une période assez longue de l’année, on trouve de la forêt. Ainsi, en France, sauf au-dessus d’une certaine altitude (environ 2 000 mètres), si on laisse une végétation naturelle se développer, on obtiendra presque toujours de la forêt. C’est aussi le cas autour de l’équateur. Dans de telles forêts, les arbres laissent peu de place aux plantes herbacées car ils absorbent presque toute la lumière disponible : l’ombre au sol est presque complète. À l’inverse dans les régions où le climat ne permet pas la croissance des arbres, climat tropical sec ou climat continental (froid en hiver, sec en été), on trouve des steppes n’ayant pour végétation que des plantes herbacées dont beaucoup de graminées ou des petits buissons.

			De nombreux travaux ont été menés pour expliquer l’existence des savanes et cette coexistence. Ils touchent à deux domaines importants de l’écologie : la répartition des types d’écosystème (biomes) et des espèces à la surface de la terre, et la coexistence entre les espèces.

			Le premier point est assez intuitif. La répartition des organismes à la surface des continents est déterminée par leur capacité à vivre dans les différents environnements disponibles définis par le climat, qui dépend de la position géographique et de l’altitude, et par la topographie et la géologie. Les biomes sont alors définis par la végétation dominante. Le climat, tout comme les mouvements de masses d’air qui influencent en partie la pluviométrie, dépend fortement de la latitude, car la température est maximale dans la zone intertropicale et décroît jusqu’aux pôles. Ainsi, les vents se retrouvent dans la zone de convergence intertropicale autour de l’équateur, conduisant à une pluviométrie abondante, et aux forêts équatoriales alors que le climat devient de plus en plus sec en s’approchant des tropiques (d’où de nombreux déserts). Près des pôles, le climat est de plus en plus froid et la période de végétation de plus en plus courte (période durant laquelle les températures sont assez élevées pour que les plantes poussent) si bien qu’on ne trouve plus que de la forêt de conifères (taïga). Encore plus près des pôles, les conifères ne peuvent plus pousser et on trouve une végétation rase (mousses, graminées) et des buissons qui caractérisent la toundra.

			Le deuxième point est probablement moins intuitif. La coexistence des organismes, le fait que différentes espèces d’un même groupe (oiseaux, arbres…) vivent conjointement et durablement dans le même écosystème, n’est pas une évidence, particulièrement dans le cas des plantes. Comprendre la coexistence entre organismes est pourtant crucial pour expliquer l’incroyable richesse de la biodiversité terrestre. On estime ainsi qu’il y a sur Terre plus de huit millions d’espèces d’eucaryote (dont la ou les cellules ont un noyau et dont seulement un quart a été décrites) parmi lesquels 300 000 espèces de plantes (dont seulement deux tiers ont été décrits)2. Comprendre cette coexistence est également indispensable pour expliquer l’effet généralement positif de la biodiversité sur le fonctionnement des écosystèmes (ce point est développé chapitre 5). L’idée est que si des espèces utilisent exactement les mêmes ressources elles ne peuvent pas coexister. Cela a en particulier été montré par des modèles mathématiques : l’une des espèces est nécessairement plus efficace que les autres pour exploiter ces ressources, elle aura donc un plus grand succès (survie, fécondité) que ses « concurrentes » et les éliminera. Si on pense aux différentes espèces d’oiseaux coexistant dans une forêt, on comprend assez facilement qu’ils ont différents régimes alimentaires, et ne se nourrissent pas des mêmes espèces d’insectes et de graines. Ils utilisent ces ressources comme source de matière organique, notamment pour fabriquer l’énergie dont ils ont besoin (par exemple, pour faire fonctionner leurs muscles). Puisqu’il y a beaucoup d’espèces d’insectes et de plantes constituant autant de ressources différentes pour les oiseaux, on comprend que de nombreuses espèces d’oiseaux peuvent coexister.

			Dans le cas des plantes, les producteurs primaires, la situation est plus compliquée parce que toutes les espèces de plantes basent leur croissance sur les mêmes ressources : elles utilisent la lumière solaire comme source d’énergie pour fabriquer leur biomasse à partir des nutriments minéraux et de l’eau puisés dans le sol et du CO2 de l’atmosphère. Comme toutes les plantes utilisent les mêmes ressources et qu’un très grand nombre d’espèces peuvent coexister dans la même prairie ou la même forêt, il a fallu identifier d’autres mécanismes de coexistence (fig. 2)3. Le premier est basé sur des « perturbations » qui empêchent les espèces exploitant le plus efficacement les ressources d’éliminer celles qui les exploitent moins efficacement. Par exemple, dans les forêts primaires, certaines espèces d’arbres tendent à éliminer les autres quand la forêt vieillit mais lorsqu’une tempête crée une petite clairière en renversant des arbres, elle permet à d’autres espèces d’arbres, plus adaptées à une croissance rapide dans un milieu éclairé de pousser. Ces événements peuvent ainsi participer au maintien de la diversité des arbres. Un second mécanisme de coexistence possible est celui du partage d’une ressource. Certaines plantes poussent très vite au début de la saison de végétation et peuvent ainsi utiliser les ressources disponibles à ce moment-là (beaucoup de lumière disponible parce qu’il y a peu de plantes concurrentes), mais qui ne le seront plus lorsque les autres plantes auront aussi repris leur croissance. C’est le cas de certaines plantes de sous-bois qui fleurissent, sous climat tempéré, avant que les arbres aient produit leurs feuilles, pendant qu’il y a encore de la lumière. De la même manière, certaines plantes poussent bien dans un sol un peu plus humide et d’autres dans un sol un peu plus sec. De ce fait, même à l’échelle de quelques mètres, la microtopographie (il y a de petites dépressions, des petites buttes) fait que ces plantes poussant à quelques dizaines de centimètres les unes des autres ne bénéficient pas exactement des mêmes conditions hydriques. Cela favorise leur coexistence à l’échelle de quelques mètres carrés. Ce second mécanisme se fonde d’une manière générale sur le fait que les conditions environnementales varient temporellement et spatialement si bien que ce ne sont pas les mêmes espèces qui sont les plus efficaces partout et tout le temps. Aucune espèce ne peut être parfaitement adaptée à toutes les conditions possibles. Elle a dû faire des compromis au cours de son évolution (au sens darwinien, voir chapitre 3) qui l’ont conduite à être très compétitive dans certaines conditions environnementales, et moins dans d’autres.

			Alors qu’en est-il pour les savanes ? Un premier mécanisme lié au besoin des arbres en eau et à la disponibilité de cette dernière paraît déterminant. Au-dessus d’environ 1 500 millimètres de pluie par an (la limite précise dépend d’autres facteurs), autour de l’équateur, la ressource en eau permet le développement d’un couvert d’arbre complet (les canopées de tous les arbres sont jointives), et l’on trouve des forêts denses humides. En dessous de 650 millimètres de pluie par an, par exemple au Sahel, il n’y a plus assez d’eau pour permettre à un couvert complet d’arbre de se développer, ce qui laisse automatiquement la place à la savane ou, quand le climat devient vraiment trop sec, à des végétations sans arbres4. Entre les deux, le couvert arboré peut être complet (forêt) ou incomplet (savane) en fonction de différents facteurs écologiques « perturbateurs » empêchant les arbres de s’étendre sur l’ensemble de l’espace disponible. Cela conduit à différents types de forêt tropicale, plus ou moins sèche, et de savane.

			Deux perturbations sont cruciales pour les savanes : les feux et les herbivores. Leur climat est toujours caractérisé par, au moins, une saison humide et une saison sèche. Les feux brûlent les savanes en saison sèche quand la biomasse, souvent très importante, des graminées fournit un combustible idéal. Les herbes peuvent être tellement sèches que le feu prend spontanément à cause de la foudre. Les incendies sont également, depuis longtemps, déclenchés par l’homme : les éleveurs mettent ainsi le feu pour faire paître leur bétail sur les zones brûlées où l’herbe qui repousse est très nutritive, mais aussi pour rabattre le gibier qui est chassé. Le feu sert également à nettoyer les parcelles de jachère avant leur mise en culture. Enfin, le feu est souvent mis préventivement autour des villages pour constituer des pares-feux évitant que les villages brûlent accidentellement. Les arbres de savane y sont adaptés. Le tronc des individus adultes est assez résistant pour ne pas brûler et, en saison sèche, leurs feuilles sont généralement mortes et en partie tombées au sol si bien que la canopée des arbres au-dessus de 2 mètres de haut ne brûle pas. En revanche, les jeunes arbres en dessous de 2 mètres de haut sont sensibles au feu. Souvent leurs tiges, ou moins une partie de leurs bourgeons, brûlent entièrement. Les arbres de savane sont alors capables de faire de nouveaux rejets depuis leur système racinaire, protégé du feu dans le sol. Le feu affaiblit cependant les jeunes arbres, freine leur croissance et finit donc par en tuer un certain nombre.

			Une partie des herbivores, les « brouteurs » tels que les girafes et les koudous (grandes antilopes), se nourrit des feuilles et des branches d’arbres (par opposition aux « paisseurs », dont les buffles et les zèbres, qui mangent de l’herbe). Comme le feu, ils affaiblissent les jeunes arbres pouvant contribuer à leur mort. Les savanes abritent aussi de très gros mammifères (certains brouteurs, d’autres paisseurs), comme les éléphants, les rhinocéros, les buffles, les koudous, qui peuvent facilement tuer de jeunes arbres ou casser leurs branches et leurs troncs simplement en marchant dessus. Les feux et les herbivores, brouteurs et paisseurs, donnent donc un aspect souvent un peu rabougri aux arbres et les empêchent de recouvrir l’ensemble de la savane qui serait, sinon, transformée en forêt, il n’y aurait alors plus assez de lumière à l’ombre des arbres pour que les graminées poussent. Ces graminées seraient donc éliminées, ainsi que tous les animaux se nourrissant de ces graminées ou dépendant d’un milieu ouvert, non entièrement recouvert d’arbres. Une fois un couvert complet installé, le feu ne passerait plus, et les arbres de forêt remplaceraient les espèces d’arbres de savane. Ces perturbations, telles que définies précédemment, permettent le maintien de la savane et de sa biodiversité. Elles constituent une rétroaction positive qui permet aux grands herbivores de se maintenir et aux feux de continuer à brûler la biomasse de graminées, maintenant un milieu ouvert que les arbres ne peuvent recouvrir entièrement… D’autres mécanismes, basés sur le partage des ressources entre les graminées et les arbres, pourraient aussi contribuer à leur coexistence (voir chapitre 9).

			Quel futur pour les savanes ?

			Le maintien des savanes dépend donc du climat, mais aussi d’interactions complexes entre les feux, les herbivores, les graminées et les arbres. Dès lors, on peut s’interroger sur les conséquences des changements climatiques et des différentes pressions humaines sur le maintien des savanes sur le long terme. Dans certaines régions, une diminution des précipitations pourrait compromettre la survie des arbres de savanes. Dans d’autres, on observe déjà une augmentation de la couverture arborée que l’on qualifie de « bush encroachment » et qui serait due à une combinaison de facteurs5 dont le changement des pratiques de gestion par l’homme, la protection contre le feu, et l’augmentation de la teneur atmosphérique en CO2. La photosynthèse des graminées de savane en C4 leur confère un avantage sous les climats chauds, en particulier durant les périodes sèches, alors que les arbres de savane ont, eux, une photosynthèse classique en C3. Les deux types de photosynthèse diffèrent par le mode de fixation biochimique du CO2. Actuellement, le taux de CO2 atmosphérique augmente (il est déjà passé de 350 ppm à 450 ppm depuis le début de l’ère industrielle en grande partie du fait de la combustion des combustibles fossiles, pétroles, gaz, charbon). De ce fait, la photosynthèse est de plus en plus efficace et peut se poursuivre alors que les stomates (pores par lesquelles les feuilles échangent des gaz avec l’atmosphère, de la vapeur d’eau sort des feuilles et du CO2 y entre) sont partiellement fermés, ce qui diminue leurs pertes d’eau. Cette modification réduit la compétitivité des graminées en C4 par rapport à celle des arbres en C3 et expliquerait au moins partiellement l’augmentation de la couverture arborée en savane.

			De nombreuses menaces planent sur les savanes en plus du changement climatique6. Leur statut d’écosystème à part entière est mal reconnu, elles sont souvent considérées comme des forêts dégradées (normal, il n’y a pas assez d’arbres dans une savane !) et ne sont pas suffisamment protégées (ainsi que la biodiversité qu’elles abritent). Les zones de savane suscitent des projets de reforestation qui ont le mérite potentiel de stocker du carbone dans la biomasse des arbres, mais qui constituent une forme d’artificialisation contribuant à la perte de la biodiversité originale de l’écosystème. De la même manière, si la grande faune (éléphants, lions, girafes…) des savanes africaines est très connue, le grand public ne sait pas vraiment que cette faune dépend de l’existence des savanes et du maintien d’un équilibre entre arbres et zones ouvertes couvertes de graminées. Les forêts tropicales, menacées également, attirent une attention médiatique beaucoup plus grande. De nombreux pays ont désormais des législations visant à interdire les feux de brousses mais, si elles deviennent vraiment efficaces, ces lois risquent de conduire à la disparition des savanes dont l’existence en dépend.

			Enfin, ces espaces sont souvent transformés par et pour l’agriculture. Les zones de savane abritent des populations humaines importantes à l’échelle mondiale, qui dépendent des sols pour produire la nourriture dont elles ont besoin dans le cadre d’une agriculture vivrière familiale. Évidemment, cela diminue d’autant les surfaces de « savane naturelle ». Une agriculture plus industrielle est aussi souvent en concurrence avec les savanes. C’est notamment le cas en Afrique avec des cultures d’exportation (bananes, ananas…) ou au Brésil avec le cerrado, la savane locale, très riche en biodiversité, mais menacée par l’agriculture (du soja notamment) et l’élevage.

			
				
					[image: ]
				

			

			Fig. 2 : Si deux espèces sont en compétition pour une seule ressource 
limitant leur démographie, l’espèce qui utilise la ressource la plus efficacement (espèce 1) élimine l’autre (en haut). Si au contraire elles sont en compétition pour deux ressources distinctes ou pour une seule ressource qui est partagée 
entre les deux espèces par un mécanisme particulier, les deux espèces 
peuvent coexister (au milieu). Enfin, s’il y a une seule ressource 
mais qu’une perturbation diminue périodiquement l’abondance de l’espèce 
la plus efficace, l’espèce la moins efficace peut se maintenir.
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Mes premières recherches en savane


			Ce qui frappe en arrivant dans la savane de Lamto, c’est la beauté du paysage. Durant la saison des pluies, tout est extrêmement vert à perte de vue. Nous sommes loin de l’image d’une savane sèche et jaunie. Nous ne sommes pas non plus dans une forêt équatoriale, où les arbres, leurs canopées et les strates de végétation inférieures bloquent complètement la vue et où pratiquement aucune lumière n’arrive au sol. En savane, le regard passe entre les arbres sur plusieurs centaines de mètres. Ils sont souvent regroupés en bosquets faisant quelques taches d’ombre mais, sinon, la lumière est partout. Les arbres de savanes sont généralement assez petits. Il y a des buissons, des arbres de quelques mètres de haut et d’autres plus grands, d’une dizaine de mètres de haut. Dans la savane de Lamto, les arbres sont dominés par une troisième strate constituée de palmiers Rôniers qui attirent l’œil. Il faut imaginer de grandes colonnes dressées, de 10 à 15 mètres de haut, et prolongées par un bouquet de grandes feuilles en éventail faisant chacune jusqu’à 3 mètres de long. De certains de ces palmiers pendent des grappes de fruits orange vif, gros comme des noix de coco (ils contiennent trois graines alors que chaque noix de coco ne contient qu’une seule graine). Quand le vent se lève, souvent avant la pluie, les feuilles de palmier Rônier font un bruissement très particulier, une sorte de claquement, dont je me souviendrai toute ma vie.

			Des palmiers comme s’il en pleuvait

			Les palmiers forment un groupe apparu assez tôt dans l’évolution (au Crétacé, il y a environ 120 millions d’années). Constitués de plus de 2 000 espèces, ils sont désormais omniprésents dans la zone intertropicale. De nombreux palmiers sont utilisés et parfois cultivés par les humains : leurs fruits sont souvent comestibles (palmier dattier, palmier à huile, cocotier…), leurs feuilles peuvent servir en vannerie ou pour recouvrir les toits, et leurs tiges pour faire des meubles (palmiers rotins). Certains poussent dans des zones sèches (comme le palmier dattier), d’autres sous des climats plus humides, des savanes aux forêts équatoriales. Ce sont des plantes monocotylédones (leurs graines ne comportent qu’un seul cotylédon), c’est-à-dire qu’ils sont plus proches des graminées, des céréales ou des iris que des chênes. Comme toutes les monocotylédones, ils n’ont pas le méristème secondaire (zones de cellules se divisant et assurant ainsi la croissance et la création d’organes) qui permet aux plantes dicotylédones, et en particulier aux arbres, de faire croître leur tige en diamètre. De ce fait, on ne parle pas du tronc d’un palmier, mais de son stipe. Les palmiers ont aussi une faible capacité de ramification. Au sommet d’un cocotier ou d’un Rônier poussent non pas des branches mais des feuilles (aussi nommées « palmes »). Un palmier est donc, en général, constitué d’une tige couronnée d’un bouquet de feuilles. Certaines espèces peuvent cependant faire pousser plusieurs tiges à partir du même pied.

			La raison du succès des palmiers sous les tropiques reste en partie mystérieuse. Le fait qu’ils ne puissent pas avoir de branches limite très fortement leur capacité à explorer l’espace. Les plantes terrestres sont immobiles dans le sens où chaque plante pousse toute sa vie à l’endroit où elle a germé. Si cet endroit est défavorable (par exemple, un arbre adulte pousse déjà là et réduit très fortement la lumière disponible), la plante ne va pas pouvoir grandir et mourra rapidement. À l’inverse, la plupart des animaux sont mobiles, si bien qu’ils se déplacent dès que l’endroit où ils vivent leur est défavorable, ce qui est très avantageux ! Il faut cependant nuancer cette vision. Même si une plante ne peut pas se déplacer, elle explore l’espace par la ramification de ces racines (à la recherche d’eau et de nutriments minéraux) et la ramification de ces tiges (à la recherche de lumière). Les plantes ont ainsi mis au point au cours de l’évolution de nombreuses stratégies pour améliorer leur capacité à exploiter des ressources réparties de manière hétérogène. Par exemple, quand un arbre est coupé en forêt, les arbres voisins ont tendance à développer leurs branches en direction de la trouée créée pour exploiter la lumière rendue disponible. Cela remplace la capacité de déplacement des animaux. Cela signifie aussi que les plantes ont la capacité de détecter les gradients de lumières, d’eau et de nutriments minéraux, et qu’elles changent de « comportement » en fonction de ce qu’elles perçoivent de leur environnement. La seule différence avec les animaux est que ceux-ci ont un système nerveux central qui intègre toutes les informations reçues et décide ensuite de la réponse. Les plantes arrivent à réaliser la même prouesse mais sans système nerveux. Elles sont très fortes !

			Les palmiers, privés de branche, ont donc du mérite de survivre et se multiplier malgré leur faible capacité d’exploration et face à leurs concurrents directs que sont les arbres. Il arrive que des palmiers poussent en pleine forêt équatoriale au milieu d’arbres souvent plus hauts qu’eux ou encore dans les savanes, où la compétition avec les arbres reste présente même si les palmiers y sont souvent plus hauts. En revanche, ils n’ont pas colonisé les zones tempérées ou froides. Chez toutes les plantes, la sève brute monte dans les tiges et les troncs depuis les racines pour permettre la photosynthèse dans les feuilles. Elle est composée de l’eau absorbée par les racines, transportant vers les feuilles les nutriments minéraux (azote, phosphore, potassium…) qui ont été absorbés de la même manière. Les arbres en région tempérée perdent leurs feuilles en hiver et entrent « en dormance » afin de limiter le risque de cavitation : en hiver, le froid peut conduire à l’apparition de bulles d’air dans les vaisseaux conducteurs de sève. C’est un processus difficilement réversible empêchant la circulation future de la sève. Les palmiers ne peuvent pas rentrer « en dormance » et, parce qu’ils sont des monocotylédones, ils encourent de forts risques de cavitation dès qu’il fait trop froid1 ce qui explique qu’on ne trouve naturellement pas de palmiers en dehors des zones tropicales.

			Le cas du palmier Rônier

			J’ai commencé à travailler sur le palmier Rônier, par hasard, au cours de mon stage de deuxième année de master. J’ai frappé à la porte du laboratoire d’écologie de l’École Normale Supérieure et commencé à discuter avec le groupe travaillant alors en Côte d’Ivoire (J.-C. Menaut, L. Abbadie, G. Gignoux, P. Mordelet). Ils m’ont proposé de travailler sur le Rônier car encore personne ne s’en occupait à Lamto. On m’a tout de suite envoyé sur le terrain pour quatre mois. Aujourd’hui, cela constituerait une grosse anomalie pour un étudiant de master : non seulement les stages de seconde année ne durent plus suffisamment longtemps pour qu’on prenne le risque d’envoyer un étudiant à l’étranger mais, en plus, mon travail (et ma thèse par la suite) reposait sur de l’exploration, il s’agissait de décrire des phénomènes sans hypothèses précises à tester. De nos jours, ça ne serait plus possible. Il faudrait, dès le début, élaborer une stratégie scientifique permettant de répondre à de « grandes questions », d’attirer des crédits de recherche et d’être sûr que les résultats pourront être publiés dans un grand journal scientifique.

			L’idée de départ est venue de travaux de P. Mordelet qui étudiait les bosquets d’arbres et leur sol. Il a ainsi montré que, sous les bosquets d’arbres, le sol est enrichi en azote et en matière organique par rapport aux zones hors bosquet, uniquement occupées par les graminées. Les mécanismes derrière cette observation, faite dans de nombreuses savanes à l’échelle mondiale, ne sont pas complètement clairs. Plusieurs hypothèses existent. Tout d’abord, les arbres apportent plus de matière organique morte au sol que les graminées et elle est qualitativement différente de celle des graminées. De plus, le feu est souvent moins intense sous les bosquets parce qu’il y a moins de graminées du fait de l’ombrage, une quantité de biomasse et de nutriments minéraux plus importante est donc réincorporée dans le sol. Enfin, il est possible que les systèmes racinaires très développés des arbres des bosquets, s’étendant horizontalement bien au-delà de leur canopée, soient très efficaces pour explorer le sol sous les graminées et y absorber de l’azote2 qui se retrouve alors concentré dans le sol des bosquets (après décomposition des feuilles et des racines des arbres). Des résultats préliminaires suggèrent aussi qu’il y avait beaucoup de racines de palmier Rônier dans le sol des bosquets. L’idée a alors germé que les Rôniers ont une stratégie racinaire particulière leur permettant d’exploiter les zones où le sol est plus fertile, enrichi en nutriments minéraux. À l’époque, on connaissait aussi d’autres « îlots de fertilité » : les buttes d’origine termitiques.

			Il faut imaginer des buttes d’un à plusieurs mètres de diamètre, et de quelques centimètres à un mètre de haut, remplies de nids souterrains de termites. Pour les construire, ces dernières enrichissent le sol en argile et, pour s’alimenter, elles y entassent de nombreux débris végétaux qui accroissent la teneur en matière organique et en nutriments minéraux dans le sol. De plus, à Lamto, en savane, de nombreuses espèces de termites sont champignonnistes : elles cultivent des champignons sur les débris végétaux récoltés. Ces champignons poussent en se nourrissant de ces débris. Ils ne sont pas capables de photosynthèse, mais produisent des enzymes capables de dégrader les débris végétaux, y compris la lignine qui donne leur rigidité aux végétaux et au bois. Les termites peuvent ensuite manger les champignons, alors qu’elles n’ont elles-mêmes pas la capacité de digérer les débris végétaux récoltés. C’est exactement ce que nous faisons quand nous cultivons des champignons de Paris : nous les adorons, mais ne pourrions pas manger le substrat organique sur lequel nous les faisons pousser. Les termites ont ainsi inventé l’agriculture bien avant les humains.

			Avec toutes ces études en main, nous avons donc fait l’hypothèse que les palmiers exploitent tous les îlots de fertilité de la savane, les bosquets et les buttes termitiques. Pour la tester j’ai dû prélever des carottes de sol (un échantillon cylindrique obtenu avec une tarière) entre des Rôniers adultes et des bosquets ou des buttes d’origine termitiques. Il me fallait ensuite laver le sol de ces carottes sur des tamis pour récupérer toutes les racines, puis les trier à la main afin de prélever celles de Rônier facilement reconnaissables. Ce travail fastidieux m’a occupé de nombreux après-midi à la station de Lamto.

			Je n’effectuais heureusement pas ce travail seul. Il y avait des techniciens ivoiriens, habitants des villages voisins, que nous embauchions pour quelques mois pour nous aider. Je dois en particulier parler de Marcel Konan (dit « Diego » pour Diego Maradona) qui a beaucoup travaillé avec moi et continue à le faire. Je lui dois beaucoup. Comme la plupart des habitants de la région, il est de l’ethnie Baoulé et son occupation principale est l’agriculture, essentiellement vivrière. Sa force sans commune mesure avec la mienne a été indispensable au prélèvement des carottes dans les sols les plus durs (en particulier dans les buttes termitiques durcies à cause de l’argile rassemblée par les termites). Son sens de l’observation, son intelligence et sa connaissance, empirique mais poussée, de la savane ont également été essentiels à mes recherches. Habitant et agriculteur dans la savane, Marcel a accumulé un grand savoir sur les plantes qui y poussent et les animaux qui y vivent. En travaillant avec de nombreux chercheurs, il a appris leurs noms scientifiques, puis les bases de la méthode expérimentale (mettre en place des traitements contrastés, avoir des répétitions indépendantes pour chaque traitement mais les plus homogènes possibles entre elles). Il est toujours de bon conseil quand je mets en place une expérience et il peut ensuite souvent la suivre seul.

			Ainsi, nous avons pu vérifier l’hypothèse de départ. Lorsqu’on s’éloigne d’un palmier, la densité de racines de palmier diminue puis augmente sous les bosquets et sous les buttes d’origine termitique. Nous en avons déduit que les racines de palmier partent dans toutes les directions à partir des pieds de Rônier, elles ne visent pas particulièrement les zones de sol plus fertiles et on peut donc les trouver en faible densité dans la savane sous les graminées. Cependant, une fois qu’elles ont atteint une zone de sol plus fertile, leur taux de ramification augmente, ce qui intensifie localement leur densité. Elles exploiteraient ainsi de manière plus efficace les nutriments minéraux (azote, phosphore…) de ces zones. En effet, si ce mécanisme de ramification sélective et conditionnelle des racines n’existait pas, les Rôniers devraient produire énormément de racines pour explorer l’ensemble du sol avec la même intensité que celui des buttes termitiques et des bosquets. En économisant de la biomasse et réservant la ramification de ses racines pour un sol plus fertile, le palmier peut produire plus de feuilles ou plus de fruits. Ces résultats nuancent un peu ce qui est écrit plus haut : malgré leur faible capacité de ramification, les palmiers sont capables, comme les autres plantes, d’explorer leur environnement. Ensuite, ce que nous avons trouvé pour le Rônier est un exemple d’un phénomène très général appelé « root foraging » : les racines de toutes les plantes ont des stratégies élaborées pour explorer le sol, qui est hétérogène dans le temps et l’espace. Cela ne signifie pas pour autant qu’il s’agit d’un choix conscient mais elles sont bien en capacité, via des mécanismes sélectionnés au cours de l’évolution darwinienne, de percevoir et de réagir aux signaux de leur environnement. De tels fonctionnements ont été sélectionnés chez tous les êtres vivants, des bactéries aux baleines, pour augmenter les chances de survie et de reproduction. Les écosystèmes sont toujours hétérogènes. De ce fait, les organismes n’auraient eu que très peu de chances de survie si de tels échanges d’information (pour percevoir cette hétérogénéité physico-chimique ou biotique) avec le milieu extérieur ne s’étaient pas développés. Cela permet aux organismes d’exploiter au mieux cette hétérogénéité. Dans le cas du Rônier, on peut imaginer que les individus qui ont, au hasard des mutations et des recombinaisons génétiques, acquis une stratégie d’exploration du sol plus efficace ont eu plus de descendants, parce qu’ils poussaient plus vite et produisaient plus de fruits. Petit à petit, cette capacité d’exploration, qui constitue une nouvelle adaptation, a été acquise par l’espèce.

			La présence d’une telle capacité chez les Rôniers souligne l’importance des nutriments minéraux qu’ils puisent dans le sol des bosquets et les buttes termitiques pour leur croissance. Les sols de la savane de Lamto, comme beaucoup de sols tropicaux, sont pauvres en matière organique et en azote du fait du climat chaud et humide et des caractéristiques des sols (teneur et qualité des argiles). Nous avons alors émis l’hypothèse que les zones plus riches en azote, les bosquets d’arbres et les buttes d’origine termitique conditionnent l’ensemble du cycle de vie des Rôniers et, du coup, la répartition spatiale des individus et leur démographie. En écologie, on étudie des populations de plantes ou d’animaux comme on étudierait des populations humaines. Le but est de comprendre comment l’ensemble des comportements individuels et des interactions entre les individus conduisent au fonctionnement de la population dans son ensemble. Pour étudier la démographie d’une population de palmiers, on mesure la fécondité des individus, leur taux de survie en fonction de leur taille, leur vitesse de croissance. Cela permet en retour de déterminer si la population est en croissance ou décroissance et quels facteurs l’influencent le plus.

			Un détour méthodologique

			Pour travailler sur la démographie du palmier, j’ai étiqueté plusieurs milliers de palmiers et cartographié les parcelles les contenant (une quinzaine d’hectares en tout). D’abord, il a fallu que je les délimite avec des piquets métalliques (en fait des fers à béton), un tous les cinquante mètres pour les quadriller. Ensuite, j’ai répertorié l’ensemble des palmiers, des buttes d’origine termitique et des arbres de ces parcelles. À l’époque, pour chaque point cartographié, on mesurait la distance à un point de référence (en utilisant un télémètre à infrarouge) et un angle par rapport au Nord (avec une boussole de visée). Avec un petit calcul, cela permettait de calculer des coordonnées en X et Y. Aujourd’hui, on utiliserait probablement un GPS, mais un instrument standard n’aurait pas une précision suffisante. Pour chaque Rônier, Marcel et moi avons attaché une petite étiquette en acier (pour éviter qu’elle ne fonde lors d’un feu de brousse) à une feuille, au stipe ou à un petit piquet métallique pour les individus les plus jeunes. Ce dispositif laborieux est indispensable pour un suivi démographique. Il m’a permis de revenir chaque année, à la même période, remesurer les mêmes palmiers (hauteur du bourgeon terminal, nombre de feuilles) et vérifier s’ils étaient encore vivants. Il fallait aussi mettre une nouvelle étiquette sur les nouveaux Rôniers ayant germé. Cela permet en retour d’estimer les taux de croissance des individus, leur taux de mortalité, la fécondité…

			Avec une équipe de deux techniciens ivoiriens, j’ai passé plusieurs semaines par an à parcourir ces parcelles. Le travail n’était pas extrêmement difficile, mais il n’en demeurait pas moins intense (il fallait aller le plus vite possible) et fatiguant à cause de la chaleur et de l’atmosphère en permanence saturée en humidité.

			La description du cycle d’une espèce végétale se fait d’abord par ses différents stades de développement, et les « transitions » entre ces stades. Pour les distinguer, on s’appuie sur la morphologie de la plante et sa capacité à se reproduire. Ainsi, chez le palmier Rônier, on distingue les plantules à feuilles entières, les plantules à feuilles fendues, les juvéniles et les adultes. Selon les besoins, on peut aussi distinguer des classes de taille au sein d’un même stade morphologique. Les plantules à feuilles entières ont une ou deux feuilles ressemblant à un brin d’herbe très large (environ 5 centimètres) d’une cinquantaine de centimètres de long qui sortent directement du sol. Les plantules à feuilles fendues ressemblent beaucoup aux précédentes, mais leurs feuilles commencent à se fendre pour former un embryon d’éventail. Les juvéniles ont de belles feuilles en éventail. Pour les plus jeunes, le bourgeon terminal est enterré et les feuilles sortent alors directement du sol. Pour les juvéniles plus âgés, il est au-dessus du niveau du sol, si bien que les feuilles sont portées par un stipe. Quand le stipe atteint environ 10 mètres de haut, les juvéniles deviennent adultes, c’est-à-dire qu’ils commencent à se reproduire et donc à produire des fleurs.

			Alors que chez les majorités des plantes à fleurs les fleurs possèdent à la fois les organes mâle (étamine) et femelle (pistil), chez les Rôniers, elles sont portées par des individus différents, soit mâles, soit femelles. On dit que ce palmier est « dioïque » (par opposition aux plantes « monoïques » qui sont hermaphrodites). C’est le cas d’environ 6 % des espèces de plantes à fleurs. Beaucoup de recherches sont menées pour comprendre comment, au cours de l’évolution, les différents systèmes de reproduction (sexuée et non-sexuées, sexuée avec individus monoïques ou dioïques et j’en passe…) ont été sélectionnés. Je ne rentrerai pas dans les détails de tous les mécanismes sous-jacents mais on peut retenir qu’ils influencent directement le nombre de descendants des organismes et qu’ils sont fortement soumis à la sélection naturelle. Que les Rôniers soient dioïques n’est donc pas anodin. Cela signifie, a minima, que le pollen partant des fleurs mâles doit parcourir une plus grande distance pour arriver sur les fleurs femelles, aidé par le vent et les abeilles, puisque ces fleurs sont portées par des individus différents. Cela signifie aussi qu’une partie importante de la population, les mâles, ne produit pas de fruit et ne donne naissance à leurs pieds à des nouveaux individus, limitant la capacité du Rônier à occuper toute la savane.

			La démographie du Rônier

			Une fois qu’on a distingué les différents stades d’un cycle de vie, il faut déterminer les possibilités de transition entre stades : si on a un individu à un stade donné une année donnée, à quel stade peut-il être l’année d’après ? Pour chaque transition possible, il faut alors estimer la probabilité qu’elle advienne. Par exemple, il faut estimer la probabilité de passage du stade juvénile au stade adulte. Pour cela, on divise le nombre de juvéniles étant devenus adultes en un an par le nombre de juvéniles comptés l’année précédente. On peut aussi estimer la probabilité de survie des juvéniles d’une année sur l’autre, en divisant le nombre de juvéniles ayant survécu ou étant restés juvéniles au bout d’un an par le nombre initial de juvéniles. C’est assez facile avec les données des recensements annuels et grâce à toutes les petites étiquettes permettant d’identifier les individus ! Il faut aussi évaluer la fécondité, en nombre de graines produites par les femelles ou de nouvelles plantules (on compte les nouvelles plantules à feuilles entières qui n’ont pas d’étiquette et on le divise par le nombre de femelles dans la parcelle). On peut mettre tous ces chiffres dans une matrice à deux entrées (nom mathématique pour un tableau). Cela constitue un premier type de modèle mathématique présenté dans ce livre. Avec quelques calculs assez simples et des bases d’algèbre linéaire (en gros, on multiplie la matrice par elle-même un certain nombre de fois et on calcule ce qu’on appelle la « valeur propre » de la matrice), on prédit si la population est en croissance ou en décroissance et à quelle vitesse. On peut aussi déterminer les paramètres démographiques (les probabilités de transition, les fécondités) qui influent le plus sur la croissance ou la décroissance de la population. Un tel modèle permet enfin d’évaluer l’âge moyen des palmiers dans chaque stade ou l’espérance de vie. Ce dernier point était particulièrement important pour moi, parce qu’il est difficile d’évaluer l’âge d’un palmier. Il ne produit pas de bois avec des cernes d’accroissement, contrairement aux arbres tempérés, pour lesquels on peut déterminer précisément l’âge en comptant les cernes d’accroissement à la mort de l’arbre ou en prélevant une petite carotte de bois jusqu’au centre du tronc.
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