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Climat, adaptation, évolution

et biodiversité

La biosphere, cette fine pellicule superficielle de notre planéte au sein de laquelle
les étres vivants évoluent, est un systéme adaptatif complexe : un réseau d’interac-
tions multiples ou, au-dela de ses caractéristiques propres, I'existence méme de
chaque agent est liée a celle de ceux qui I'entourent. Les conséquences physico-
mathématiques de cette complexité sont aujourd’hui connues dans leurs grandes
lignes [1-3] : non-linéarité, métastabilité, auto-organisation, propriété émergente,
invariance d’échelle, irréversibilité, sensibilité aux conditions initiales, chaos... Les
implications biologiques, écologiques et environnementales de telles caractéris-

tiques sont multiples [4, 5].

par Gilles ESCARGUEL*

Parmi elles, une évidence s’impose : dans un
monde en évolution permanente, toute approche du
réel réduisant I’objet étudié aux seules caractéristiques
dynamiques et fonctionnelles de ses composants élé-
mentaires ne peut qu’échouer dans I'identification de
I'ensemble des mécanismes responsables du maintien
(et du devenir) du systeme considéré (1) [6, 7].

Sur les continents, comme dans les océans, les étres
vivants se répartissent entre groupes de reproduction —
les especes — au sein desquels ils partagent divers attri-
buts (génétiques, biochimiques, physiologiques, étho-
logiques, écologiques), qui forgent leur identité et leur
singularité. A I'échelle globale, ces étres vivants ne
sont pas distribués de facon homogene et uniforme.
L'environnement physico-chimique, et notamment le
climat, joue ici un role intuitivement évident, via les
caractéristiques biologiques de chaque espéce, déter-
minant leur degré d’adaptation au milieu. Si les étres
vivants ne sont pas distribués de fagon homogene et
uniforme sur Terre, c’est d’abord (et surtout) parce que
les conditions physico-chimiques a la surface de notre
planéte ne sont ni homogenes, ni uniformes. De cette
double variabilité biologique et géographique est né
un des concepts les plus féconds que la science du XX¢
siecle ait développés : la biodiversité [8]. Ou, plus
exactement, les biodiversités (génétique, morpholo-
gique, taxinomique, phylogénétique, fonctionnelle,
etc.), tant il existe aujourd’hui de fagons différentes et
complémentaires d’apprécier et de mesurer cette
immense variété des étres vivants — de quelques mil-
lions a quelques dizaines de millions d’especes actuel-
lement vivantes — qui peuplent notre planete [9].

Loin d’étre figée, cette biodiversité a considérable-
ment fluctué au cours du temps. Temps proche — bio-
logique et écologique — de |'apparition aléatoire de
variants génétiques au sein des populations et, éven-

tuellement, de leur sélection naturelle par voie de
reproduction différentielle (2). Mais, aussi, temps pro-
fond - géologique et phylogénétique — de I’apparition,
de l"évolution et, finalement, de I’extinction des
especes et, donc, de la formation, de I'évolution et du
démantelement des associations d’espéces qui consti-
tuent localement les systemes écologiques fonction-
nels. La biodiversité a une histoire. La biodiversité est
une Histoire, longue de plus de 3,5 milliards d’années,
mouvementée, faite d’extinctions et de diversifica-
tions, de crises et de reconquétes, sur fond de catas-
trophes naturelles et de changements globaux — une
Histoire dont I'Homme s’appréte, aujourd’hui, en
toute conscience, a écrire une nouvelle page [10].

Des assemblages locaux de populations (les com-
munautés) a la biosphere toute entiére, en passant par
les méta-communautés régionales (3) et les grandes
provinces biogéographiques continentales (ou océa-
niques), cette hétérogénéité spatiale et cette variabilité
temporelle de la biodiversité posent question. Quelle
est la part des processus fonctionnels, intrinsequement
déterministes et historiques, de nature contingente et
aléatoire, dans la mise en place, le contréle et I'évolu-
tion des patrons de structuration géographique du
vivant ? Par quels mécanismes les parametres physico-
chimiques de I’environnement interviennent-ils dans
I'organisation spatiale et I’évolution temporelle de la
biosphere, laquelle influence en retour bon nombre
des caractéristiques physico-chimiques de notre pla-
nete ¢ Quelles sont les lois d’échelles d’espace et de
temps sous-jacentes a ces actions, a ces interactions et
a ces rétroactions ?

Stimulantes par I'acuité des enjeux qu’elles dessi-
nent, notamment en termes appliqués de protection et
de conservation de la biodiversité actuelle [11, 12],
ces questions fondamentales définissent aujourd’hui le
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cceur d'une discipline treés active, mais encore éton-
namment mal identifiée dans le paysage scientifique
frangais : la macro-écologie [7, 13-15]. En bref, la
macro-écologie consiste, a partir de I'analyse statis-
tique de descripteurs biologiques et environnemen-
taux estimés pour un grand nombre d’ « Unités
Ecologiques Opérationnelles » (organismes, popula-
tions, communautés, méta-communautés), en la
modélisation descriptive et inférentielle de motifs
d’organisation éco-géographique, a des fins de com-
préhension des processus fonctionnels et historiques
les ayant générés. En raison de la complexité des sys-
temes étudiés, un tel programme de recherche, pluri-
disciplinaire par nécessité, requiert la prise en compte
de données spatialisées actuelles, archéologiques et
paléontologiques, afin d’identifier les parametres et les
mécanismes génériques controlant les dynamiques
spatiales et temporelles de la biodiversité.

Le présent article n’a d’autre ambition que d'illus-
trer une telle approche au moyen de deux exemples,
choisis en raison de leur complémentarité. Dans un
premier temps, nous montrerons comment un patron
d’organisation globale tres fréquemment observé — le
Gradient Latitudinal de Biodiversité — pourrait bien
étre le résultat a la fois contingent et nécessaire d’une
distribution aléatoire, mais contrainte, des especes a la
surface de notre planéte. Dans un deuxiéme temps,
nous nous intéresserons a la dynamique temporelle
des variations de biodiversité, aux échelles locale et
régionale et a leur sensibilité respective aux change-
ments climatiques.

Le Gradient Latitudinal de Biodiversité : un
hasard nécessaire ?

Dans la nature actuelle, le nombre d’especes
coexistant en un endroit donné diminue au fur et a
mesure que |'on s’éloigne des basses latitudes intertro-
picales pour se rapprocher des hautes latitudes cir-
cumpolaires. Ce Gradient Latitudinal de Biodiversité
(GLB) est un des patrons d’organisation spatiale de la
biodiversité le plus anciennement et largement recon-
nu, et étudié [14, 16]. Les données paléontologiques
montrent qu’il a, également, souvent existé, au cours
des temps géologiques. A ce jour, une trentaine d’ex-
plications possibles ont été avancées, sans qu’aucun
consensus ait émergé. Parmi elles, une hypothese, dite
de contrainte géométrique par « effet de milieu de
domaine », a particulierement retenu |’attention ces
dernieres années. D’apres cette hypothese, la forma-
tion d'un GLB est une caractéristique émergente du
systeme considéré : elle est la conséquence directe,
nécessaire et hautement reproductible de la distribu-
tion géographique aléatoire des especes, a l'intérieur
d’un espace colonisable clos (un domaine). A I'échel-
le de chaque espece, aucun déterminisme n’est ici
requis : le patron observé est le résultat du seul hasard
(4). La « régle » est simple : dans un domaine a « N »

dimensions, ou l'on répartit, au hasard, plusieurs
objets de tailles et de formes aléatoires, le nombre
maximal de superpositions est toujours atteint vers le
centre du domaine, et le nombre de superpositions
diminue au fur et a mesure que I'on s’approche de ses
frontieres. En théorie, le raisonnement s’applique aussi
bien a des gradients latitudinaux que longitudinaux,
mais également a des gradients altitudinaux (sur les
continents) ou de profondeur (dans les océans).

La force de cette hypothése — sa simplicité et sa
généricité — en est également le principal défaut : sou-
vent acceptable en premiere approximation, elle ne
permet pas de reproduire, dans leurs détails, les GLB
réellement observés dans la nature. En particulier, elle
ne permet pas d’expliquer un phénomene assez large-
ment répandu, notamment chez les organismes
marins, mais généralement négligé par les auteurs : a
I"échelle globale — d'un pdle a l'autre — les GLB sont
rarement uni-modaux, avec un maximum de diversité
enregistré autour de I'Equateur, mais ils sont, le plus
souvent, bimodaux, les valeurs maximales étant obser-
vées en domaine subtropical ou légérement au-delg,
avec une chute sensible de biodiversité enregistrée
dans la bande équatoriale. C’est le cas, entre autres,
des foraminiféres planctoniques (5), mais aussi des
mollusques et des poissons osseux.

Par ailleurs, cette hypotheése, du fait qu’elle ignore
délibérément les relations organisme-environnement
et organisme-organisme au sein des écosystemes, ainsi
que les liens de parenté existant entre les espéces d’un
méme groupe phylogénétique, fournit une explication
non fonctionnelle et anhistorique, dont on peut légiti-
mement douter de la pertinence biologique. Par
exemple, elle fait totalement abstraction de la dépen-
dance des organismes vis-a-vis de la température de
leur milieu de vie. Or, pour des raisons essentielle-
ment physiologiques, la plupart des étres vivants ne
sont capables de vivre et de se reproduire que dans un
intervalle de température précis et propre a leur espe-
ce. Elle ignore également les multiples interactions
(compétition ou collaboration) existant entre les orga-
nismes au sein des écosystemes, par exemple pour
I'acces a la nourriture. Or, pres de deux siecles
d’études scientifiques dans ce domaine ont produit
des milliers d’exemples de telles interactions, qui sont
au fondement méme de la théorie de I'évolution que
Darwin a formulée, voici de cela cent cinquante ans
(1859). Enfin, elle ignore toute possibilité de variation,
le long du gradient spatial considéré, des probabilités
d’apparition et d’extinction des especes. Or, le GLB
pourrait trés bien étre la conséquence directe d’une
diminution des probabilités d’apparition et d’une aug-
mentation des probabilités d’extinction, a mesure que
I’on se rapproche des poles.

Afin d’intégrer ces différents parametres biologiques
au sein d'une hypothese d’effet de milieu de domaine,
nous avons con¢u un modele de simulation numé-
rique en deux dimensions, de type automate cellulai-
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Figure 1. Le modele géophylétique génere aléatoirement I"apparition et I'extinction d’espéces reliées entre elles
par des liens de parenté (une phylogénie, a gauche), ainsi que I'évolution de la dispersion géographique de cha-
cune de ces especes au sein d’un domaine clos (a droite : surface noire non colonisable).

re, appelé « modele géophylétique » [17, 18]. Jusqu’a
présent appliqué au milieu marin, ce modele permet
de générer aléatoirement une phylogénie (c’est-a-dire
un ensemble d’especes reliées entre elles par des liens
de parenté) et de simuler la dispersion géographique
de ces especes pour, au final, observer le GLB qui en
résulte (Voir la figure 1).

Différents parametres physiques et biologiques
peuvent étre explicitement pris en compte, afin d’éva-
luer leur effet sur la mise en place d’'un GLB : courants
océaniques, température moyenne de |'eau, probabi-
lités d’apparition et d’extinction, degré de dépendan-
ce thermique des especes, nombre de niches écolo-
giques localement disponibles, etc.

Nous avons appliqué le modele géophylétique a
I'analyse de la distribution géographique actuelle de
la biodiversité dans 'océan Atlantique, ou d’abon-
dantes données sont disponibles, par exemple en ce
qui concerne les foraminiféres planctoniques (6) (Voir
la figure 2A). Les centaines de simulations réalisées en
faisant varier les différents parametres du modele
convergent toutes vers la méme solution (voir la figu-
re 2B).

Le modele géophylétique génere un GLB bimodal
conforme a celui observé chez les foraminiféres
planctoniques actuels, lorsqu’on combine deux effets
de milieux de domaines : I'un, géographique, produi-
sant la diminution de la biodiversité a mesure que I'on
se rapproche des pdles (et donc que 'on s’éloigne du
centre du domaine), I'autre, thermique, produisant la

chute de la biodiversité dans la bande équatoriale. En
d’autres termes, la bi-modalité du GLB est la consé-
quence directe de |’existence d’un gradient latitudinal
de température scindant le domaine simulé en deux
sous-domaines (les deux hémispheres), au sein des-
quels un effet de milieu de domaine thermique s’ap-
plique. Au final, les valeurs maximales de biodiversité
ne se rencontrent pas a I'Equateur, la ol les tempéra-
tures annuelles moyennes sont maximales (~27°C
actuellement), mais légerement au-dela des Tropiques,
vers 25°-30° de latitudes Nord et Sud, a des tempéra-
tures annuelles moyennes actuelles de |'ordre de 22-
23°C.

La comparaison de différentes simulations obte-
nues en faisant varier I'intensité du gradient latitudinal
de température montre que la chute de biodiversité
dans la bande équatoriale dépend directement de ce
parameétre. En effet, les simulations réalisées en I'ab-
sence de gradient latitudinal de température (condi-
tions thermiques homogenes et uniformes au sein du
domaine) aboutissent toujours a la mise en place d’un
GLB uni-modal centré sur I'Equateur, résultat du seul
effet de milieu de domaine géographique. Une autre
facon de moduler I'intensité de la chute équatoriale
de la biodiversité consiste a jouer sur I'amplitude pos-
sible des intervalles de température au sein desquels
chaque espece simulée peut vivre : plus ces intervalles
sont grands, plus le GLB simulé est uni-modal et de
faible amplitude. En revanche, le résultat obtenu est
tres peu sensible aux fluctuations des autres para-
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Figure 2. Distribution géographique (haut) et relation Température annuelle moyenne-Nombre d’espéces (bas)
observées chez les foraminiferes planctoniques atlantiques actuels (A ; d’apres [19]) et simulées par le modele

géophylétique (B ; d'apres [17]).

meétres du modele. Par exemple, la direction et I'inten-
sité des courants océaniques, comme |’existence et
I'intensité de gradients latitudinaux de probabilités
d’apparition et d’extinction, n’ont aucun effet sur
I'existence et la géométrie du GLB, réfutant ainsi plu-
sieurs hypotheses avancées ces derniéres années [18].

Mais le modele géophylétique est intéressant, éga-
lement, pour ce qu’il ne permet pas de générer. Par
exemple, la comparaison des distributions spatiales
observées et simulées (voir la figure 2) montre d'im-
portants décalages longitudinaux, notamment dans
["hémisphére Sud. A I’évidence, le mécanisme invo-
qué afin d’expliquer I'existence d’un GLB ne suffit pas,
pour autant, a expliquer la structuration longitudinale
de la biodiversité des foraminiferes planctoniques
atlantiques actuels.

En cela, la démarche consistant a rechercher le
parameétre unique, biotique ou abiotique, qui serait
la cause de toutes variations spatiales de la biodiver-
sité est une impasse logique et conceptuelle : dans

un systeme complexe, I'universalité de patrons d’or-
ganisation (tel que le GLB) n’est pas la preuve for-
melle de |'existence d’un mécanisme univoque,
simple et commun a I’ensemble du monde vivant.

Dynamiques locales et régionales de la biodi-
versité

La biodiversité varie dans I'espace : nous venons
d’en voir un exemple remarquable ; elle varie égale-
ment dans le temps. A I'échelle de I"ensemble de la
biosphere, le registre paléontologique illustre large-
ment ces variations globales, plus ou moins lentes et
régulieres, jalonnées ces 550 derniers millions d’an-
nées par une bonne vingtaine de phases d’extinctions
plus intenses, dont cinq grandes crises d’extinction de
masse (7) [20].

A une échelle géographique plus restreinte et éco-
logiquement fonctionnelle, le paysage naturel d’une
région d’une superficie allant de quelques milliers a
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Echelle géographique Diversité d'inventaire Diversité de différenciation
(descriptive) (comparative)
Habitat local L
(de gg. km? a qg. centaines de km?) DRI @ Diversité b
iversité
Région naturelle N
(qa. milliers de km?) RUEEY
Province biogéographique Diversité Diversits 5
(qg. centaines de milliers de km?) &

Tableau 1. Une diversité de biodiversités, offrant un formalisme simple a la notion d’intégration spatiale de la
biodiversité (d’apres R.H. Whittaker, [9]). Une diversité d’inventaire mesure la biodiversité au sein d’une aire
géographique donnée ; une diversité de différenciation mesure I'hétérogénéité des diversités d’inventaires col-
lectées pour plusieurs aires géographiques distinctes au sein d’une aire plus vaste.

quelques dizaines de milliers de km?, les fluctuations
temporelles de biodiversité se traduisent par des chan-
gements de diversité o, f et y (voir le tableau 1)

Quels sont les parametres environnementaux et cli-
matiques qui controlent de telles variations, aux
échelles locale et régionale ? Les données permettant
d’aborder cette question sont rares. En France, un
ensemble de sites paléontologiques absolument
exceptionnel, les phosphorites du Quercy, offre la pos-
sibilité, quasi unique au monde, d'illustrer la dyna-
mique spatio-temporelle locale et régionale du peu-
plement de mammifeéres durant un intervalle de temps
de 30 millions d’années, dont environ 18 millions
d’années couverts sans discontinuité [21].

Au Sud-Ouest du Massif Central, les Causses du
Quercy, un plateau calcaire d’environ 6 000 km? formé
au cours du Jurassique supérieur (environ -150 millions
d’années), sont un véritable livre ouvert sur la biodiver-
sité passée et son évolution. En effet, depuis au moins
55 millions d’années, I'eau, acteur majeur de |"érosion
des paysages calcaires, creuse en son sein des cen-
taines de gouffres, avens, grottes, fissures formant
autant de pieges naturels, ou tombent et sont enfouis
les étres vivants qui peuplent sa surface. Les remplis-
sages fossiliferes du Quercy sont connus dans le
monde entier, pour leurs fossiles, depuis les années
1870, grace a I'exploitation miniére de ces sédiments
karstiques riches en phosphate. Leur étude scientifique
systématique, initiée par L. Thaler (Montpellier), L.
Ginsburg et R. Hoffstetter (Paris), est réguliere depuis la
fin des années 1960. A ce jour, plus de 150 gisements
ont été découverts et leurs contenus paléontologiques,
étudiés. lls ont permis I'identification de plus de 330
especes de mammiferes d’une longévité moyenne de
2,5 millions d’années. Aujourd’hui encore, chaque
exploration révele de nouveaux gisements jusqu’alors
inconnus. La plupart des sites paléontologiques identi-
fiés en Quercy couvrent un intervalle de temps, allant
de -40 millions d’années a -22 millions d’années, au
sein duquel chaque gisement est précisément daté. Cet
intervalle inclut un événement climatique majeur, daté
d’il'y a 34 millions d’années : I'apparition de la calotte

glaciaire antarctique, qui a entrainé un refroidissement
sensible de I'ensemble de la Planete et une aridification
des continents [22].

A l'échelle locale, cet événement climatique et la
période plus froide et seche qui s’ensuivit sont trés
bien enregistrés par les communautés de mammiferes
qui vivaient alors en Quercy. Par exemple, la repré-
sentation de ces communautés sous la forme de céno-
grammes (8) (voir la figure 3) illustre clairement la rela-
tion entre biodiversité locale, distribution pondérale et
changements climatiques (voir la figure 4 [23]).

Dans des contextes climatiques allant de tempéré a
chaud et humide, correspondant a des environne-
ments de forét décidue a tropicale, la diversité o des
mammiferes est nettement plus élevée et leur spectre
pondéral davantage continu qu’en contexte plus froid
et aride, correspondant a des environnements subdé-
sertique ou de savane plus ou moins arborée.

A I'échelle régionale, en revanche, le nombre d’es-
peces présentes (diversité y) apparait indépendant des
fortes fluctuations enregistrées au niveau local (voir la
figure 5).

Cette indépendance implique nécessairement
une variation de la diversité 3 au cours du temps, en
lien avec les fluctuations climatiques enregistrées :
plus le climat est globalement froid et sec, plus I’en-
vironnement est « ouvert », plus la diversité [ est
élevée, compensant ainsi la chute de diversité o et
stabilisant la diversité y.

Ainsi, les fluctuations temporelles de biodiversité
aux échelles locales et régionales apparaissent claire-
ment découplées : si les communautés locales sem-
blent fortement réagir aux variations climatiques et
environnementales, les méta-communautés régionales
apparaissent plus robustes a ces mémes changements.
Mais cette stabilité régionale a un prix : I'augmentation
de I'hétérogénéité de composition entre communautés
locales. Autrement dit, a mesure que le climat se refroi-
dit et s’asseche et que l'environnement s’ouvre, le
nombre d'especes communes a différents habitats
diminue, en lien avec la diminution des aires de répar-
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Figure 3. Exemple de cénogramme (A) et schémas des quatre grands types climato-environnementaux de céno-
grammes (B) (d’apres S. Legendre, [23]. La plaine des Rwindi-Rutschuru est une savane en climat subhumide.

tition de chaque espeéce au sein de la région considé-
rée.

La nature exacte des parametres contrélant I'évolu-
tion de la biodiversité a I’échelle régionale reste enco-
re a préciser. Une analyse numérique détaillée des
rythmes d’apparition et de disparition d’espéces au
sein de la région indique qu’a partir de -34 millions
d’années environ (limite Eocene/Oligocene), la méta-
communauté se met a osciller de fagon périodique,
selon un cycle d’environ 2 millions d’années, entre
une phase dominée par les apparitions d’especes et
une phase dominée par les disparitions [23]. A ce jour,
deux hypothéses de travail, non exclusives l'une de
I"autre, sont a I’étude :

v ce cycle apparition-extinction pourrait étre controlé
astronomiquement, et donc climatiquement, via les
oscillations de basses fréquences des cycles orbi-
taux de Milankovitch (9) (voir la figure 6), lesquels
régulent, des sa mise en place, a la limite
Eocene/Oligocene, 'expansion de la calotte gla-
ciaire antarctique, ainsi que le refroidissement cli-
matique global, précisément selon un cycle d’envi-
ron 2 millions d’années ;

v ce cycle pourrait étre intrinseque a la méta-com-
munauté elle-méme, qui s’auto-organiserait (en tant
que systeme adaptatif complexe) en oscillant autour
d’un état d’équilibre initialement perturbé par le
changement climatique global de la limite
Eocene/Oligocene.
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Figure 4. Succession de 10 cénogrammes associés a 10 gisements paléontologiques du Quercy (les deux loca-
lités les plus récentes, Coderet et Montaigu, proviennent en fait de la région adjacente de la Limagne, intégrée
a I'analyse pour les trois derniers millions d’années afin de compléter le registre fossile quercynois). I-1V : types
principaux de cénogrammes (voir la figure 3B). A droite, courbe d’évolution du rapport des isotopes 18 et 16 de
I'oxygene enregistré dans les océans, témoignant de I’évolution climatique globale de la Planete, et tout parti-
culierement du passage d’une Terre green-house dépourvue de glace aux poles, a la Terre ice-house, telle que
nous la connaissons encore aujourd’hui (d’apres [22]).
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Figure 6. Les cycles orbitaux de Milankovitch, régulant les variations séculaires de I'insolation terrestre. Ex :
excentricité ; Ob : obliquité ; Pr : précession des équinoxes.
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Figure 5. Evolution de la relation entre diversités o
moyenne, B et y chez les mammiféres du Quercy,
entre ~-40 et ~-22 millions d’années.

Ces deux hypotheses, ainsi que leur possible inter-
action, demandent a étre testées via des modeles de
simulation (en cours de développement).

Un couple déterminant : le climat et I'adap-
tation

La confrontation des résultats issus de ces deux
exemples (parmi d’autres) est riche d’enseignements.
En particulier, a toutes les échelles géographiques
considérées, le role fondamental du climat et de ses
fluctuations dans la structuration spatiale et la dyna-
mique temporelle de la biodiversité apparait claire-
ment [24], soulignant le role fondamental joué par
I'adaptation dans I'organisation spatiale et I’évolution
de la biodiversité. Mais que |'on ne s’y trompe pas :
cette adaptation, contrairement a I'intuition populaire
généralement répandue, n’est en aucun cas la cause
active, lamarckienne, de |"évolution des étres vivants —
I'adaptation n’est pas un mécanisme orienté, mode-
lant, transformant activement les individus vers un «

but » a atteindre. Tout au contraire, elle en est la
conséquence passive, par le jeu sélectif du couplage
darwinien mutations aléatoires/reproduction différen-
tielle, dans un contexte climatique et environnemental
donné. Que ce contexte vienne a changer — pour
quelque raison que ce soit — et c’est, bien au-dela des
perturbations générées au niveau de chaque espéce
considérée isolément, I'ensemble de la biosphere qui
s’en trouvera affectée.

Ainsi, une augmentation globale de la température,
associée a une réduction du gradient latitudinal de
température (telle que tous les scénarios climatiques le
prédisent pour le siecle en cours [10]), aboutira néces-
sairement a une diminution de la biodiversité globale
du seul fait de I’homogénéisation des assemblages
d’especes entre les régions. Parallelement (et, d'une
certaine fagon, paradoxalement), la pression anthro-
pique croissante exercée a toutes les latitudes sur la
plupart des écosystemes terrestres et aquatiques se tra-
duit, depuis quelques décennies, par une augmenta-
tion de la fragmentation des milieux, qui est une cause
de diminution de la biodiversité locale [25]. Le cock-
tail est explosif : aujourd’hui, ces deux facteurs com-
binés — chute globale de la biodiversité d’origine cli-
matique et chute locale d’origine démographique et
agricole — engagent la biosphere dans sa sixiéme crise
majeure d’extinction [26, 27].

Les changements climatiques globaux, tels que
celui que I'Homme a artificiellement déclenché, voici
de cela quelques décennies, ont eu, ont et auront des
conséquences directes sur la biodiversité. Mais ces
conséquences different sensiblement en fonction de
I’étendue géographique considérée : I'impact du cli-
mat et de sa variabilité sur la biodiversité dépend inti-
mement de "échelle spatiale a laquelle on raisonne, et
toute généralisation ignorant cette dépendance prend
le risque de conduire a de facheux contresens.
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Couplée a la pression anthropique, cette dépendance
d’échelle est un des parametres critiques dans la mise
en ceuvre de stratégies et d’outils efficaces de conser-
vation de la biodiversité actuelle. En particulier, elle
impose une intégration internationale étroite des poli-
tiques et des dispositifs de conservation aux échelles
régionales et continentales/océaniques, notamment
par l"établissement de corridors pérennes entre les
zones protégées [25].

Remerciements a Emilie et Arnaud Brayard, Frédéric
Quillévéré, Pauline Philippe et Anne Escarguel, pour

leur lecture critique de cet article.

Notes

* Laboratoire Paléoenvironnements et Paléobiosphere — UMR
5125 du CNRS, Université Claude Bernard Lyon 1.

Mis sur le web le 25/3/2011 par R. Mahl

(1) Voir le document produit par I’Atelier « Complexité en Science
de I'Environnement », dans le cadre de la réflexion de prospecti-
ve menée en 2009 par le CNRS/Institut National Ecologie &
Environnement http://
www.cnrs.fr/inee/recherche/fichiers/ProspectiveRennes2009/Text
e_CSE

(2) Une population est I'ensemble des individus d’'une méme
espece, coexistant et interagissant localement au sein d’un
méme écosysteme. Dans un environnement donné, un individu
porteur d’une ou plusieurs caractéristiques morphologiques
génétiquement héritables augmentant sa capacité de survie
et/ou de reproduction a, de fait, une probabilité de transmettre
son patrimoine génétique a la génération suivante supérieure a
la moyenne des autres individus de sa population. Ainsi, de
génération en génération (et ce, dés lors que I'environnement
reste inchangé), ces caractéristiques avantageuses vont étre de
plus en plus fréquemment observées au sein de la population.

(3) Une méta-communauté est un ensemble régional de commu-
nautés locales liées par la dispersion d’individus interagissant (par
exemple, pour I'acces a une source d’énergie (soleil, nourriture) ou
a la reproduction).

(4) Ce phénomene aussi simple que contre-intuitif peut étre faci-
lement expérimenté grace a un petit logiciel développé par
Robert Colwell et librement téléchargeable a I’adresse URL sui-
vante :

http://viceroy.eeb.uconn.edu/RangeModel

On trouvera sur ce site une présentation simplifiée de I’hypothese
d’effet de milieu de domaine, ainsi qu’une bibliographie comple-
te sur ce sujet.

(5) Micro-organismes unicellulaires auto ou hétérotrophes, pro-
ducteurs de tests carbonatés (a ce titre acteurs majeurs dans la
fixation du CO, dissous dans I'eau) et constituants essentiels de
la base des chaines alimentaires marines.

(6) Données librement accessibles a
http:/doi.pangaea.de/10.1594/ PANGAEA.96900

(7) Voir 'article de P. de Wever, publié au sein de ce méme
numéro.

(8) Un cénogramme est une représentation graphique de la dis-
tribution pondérale des especes de mammiféeres (classées par

ordre décroissant de taille) coexistant au sein d’'un méme éco-
systtme. Chez les mammiferes, deux masses « critiques » (~500
g et ~250 kg) apparaissent fréquemment. La comparaison de
centaines de cénogrammes actuels provenant de tous les conti-
nents permet de mettre en évidence trois grandes « regles »
empiriques, indépendamment de la liste exacte des especes qui
les composent :

v plus I'environnement est boisé (milieu « fermé »), plus le
nombre d’especes de grande et tres grande taille diminue, ainsi
que I"amplitude du « saut pondéral » a ~500 g ;

v plus le climat est humide, plus le nombre d’espéces >~5 kg
est grand, ainsi que I'amplitude du « saut pondéral » a ~250 kg ;

v plus le climat est chaud, plus le nombre total d’especes,
notamment de petite et trés petite taille, augmente.

(9) Au premier ordre de grandeur, l'insolation terrestre est
contr6lée par trois parametres orbitaux : I'excentricité (degré
d’aplatissement de I’ellipse de révolution de la Terre autour du
Soleil ; cycles de 405 000 et 110 000 ans), I'obliquité (inclinai-
son de 'axe de rotation de la Terre par rapport a I'écliptique
(valeur moyenne : 23,5°) ; cycle de 41 000 ans), et la précession
(rotation de I’axe de rotation de la Terre autour de la perpendi-
culaire a I'écliptique, provoquant un décalage, dans I’année,
des solstices et équinoxes ; cycles de 23 000 et 19 000 ans).
L'amplitude des cycles d’excentricité et d’obliquité fluctue éga-
lement de facon périodique : cycles de 2,37 et 0,97 millions
d’années pour I'excentricité, 1,2 millions d’années pour I’obli-
quité, se combinant en un cycle principal d’environ 2 millions
d’années. En s’additionnant, I'ensemble de ces fluctuations orbi-
tales aboutit a une variation de I'insolation terrestre évoluant
dans un intervalle de + 20 % autour de sa valeur moyenne,
influencant ainsi profondément et durablement le climat ter-
restre.
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